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WEITERE VERSUCHE ÜBER DIE N-VERTEILUNG IN 
PFROPFUNGEN UND STECKLINGEN. 


Von 
KARL SILBERSCHMIDT 
(München). 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Februar 1934.) 


Die im Vorjahr von uns begonnenen Untersuchungen (13) über die 
Wanderung von N-Substanzen aus dem Reis in die Unterlage homo- 
plastischer und heteroplastischer Pfropfungen sollten zur Klärung von 
zwei verschiedenen Fragengebieten beitragen. 

Das erste Ziel dieser Untersuchungen bestand in der Beobachtung 
der allmählichen Bildung einer Stoffwechselgemeinschaft aus den beiden 
vorher getrennten Partnern, das zweite, noch allgemeiner gesteckte 
Ziel in der Verfolgung der Wechselbeziehungen zwischen den artfremden 
Eiweißsubstanzen bei heteroplastischen Pfropfungen. 

Die a.a.O hierzu mitgeteilten Versuche waren großenteils an 
Pfropfungen angestellt worden, die keiner weiteren Vorbehandlung unter- 
worfen worden waren. Zur Verfolgung der Fragen der Eiweißspezifität 
erschien es aber geboten, die Faktoren, mit deren Hilfe sich eine experi- 
mentelle Beeinflussung der N-Verteilung in Pfropfungen herbeiführen 
läßt, genauer zu analysieren, als dies an Hand der wenigen damals schon 
vorliegenden Versuchsergebnisse möglich war. Die Versuche, über welche 
im folgenden berichtet werden soll, sind also dazu bestimmt die Unter- 
suchungen des Vorjahres auf breitere Basis zu stellen und nach der metho- 
dischen Seite hin zu ergänzen. 

Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, die diesen Untersuchungen 
ihre Unterstützung angedeihen ließ, möchte ich auch an dieser Stelle meinen er- 
gebensten Dank aussprechen. Ferner danke ich meinem Mitarbeiter im chemischen 
Laboratorium, Herrn cand. phil. Hans BAYERLE, und meinem Lehrmeister bei der 
Vornahme der Veredelungen, Herrn Reviergärtner ADALBERT Rava, recht herzlich 
für ihre tatkräftige Unterstützung. 


I. Versuche über die N-Stauung an der Reisbasis. 

Die Versuche des Vorjahres waren mit Pfropfungen ausgeführt worden, 
bei welchen, wie üblich, die Partner mit schiefen Schnittflächen anein- 
andergrenzten. Bei der Probeentnahme für die N-Bestimmungen ergab 
sich hierbei die Mißhelligkeit, daß die Basis der Reiser nicht über, sondern 
neben oder unter die Spitze der Unterlage zu liegen kam. Dies erschwerte 
ungemein den Vergleich der N-Werte in verschiedenen Querschnitts- 
bereichen. Ferner mußte mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß in 
den keilférmigen Zuspitzungen der Pfropfpartner, namentlich bei stark 
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geneigter Lage der Verwachsungsfläche, ein relativ zu hoher N-Gehalt 
gefunden werde. Denn am Aufbau dieser spitz zulaufenden Endigungen 
sind N-reichere Gewebe — Grundparenchym und Phloöm — in stärkerem 
Maße beteiligt als das N-ärmere sklerenchymatische Stütz- und Leit- 
gewebe. Wenn diese Fehlermöglichkeiten in der angeführten Arbeit auch 





Abb. 1. Habitusbild einer heteroplastischen Pfropfung von Tabak auf Datura. 
Der Zusammenschluß der Partner wird durch Vernähen bewirkt. 


eine eingehende Berücksichtigung erfahren haben, so erschien es doch 
wünschenswert, die dort gewonnenen Ergebnisse an Pfropfungen nach- 
zuprüfen, bei denen die Pfropfpartner mit waagrechter Verwachsungs- 
fläche aneinandergrenzten. Da die Verwendung derartiger Pfropflinge 
ganz allgemein für stoffwechselphysiologische Arbeiten an Pfropfungen 
bedeutsam ist, soll im folgenden kurz geschildert werden, auf welche 
Weise die Herstellung solcher Pfropfungen gelang. 

Zu den Versuchen fanden Topfpflanzen von Nic. Tab. und Dat. Stram. Ver- 


wendung, die ein Alter von etwa 3 Monaten aufwiesen. Für die Überlassung von erb- 
lich einheitlichem Saatgut von Datura Stramonium bin ich Herrn Prof. BLAKESLEE, 
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in Cold Spring Harbor, New York, für die Übersendung der Nicotiana-Samen Herrn 
Prof. Dr. Könıe vom Tabakforschungsinstitut für das Deutsche Reich in Forchheim 
zu aufrichtigem Dank verpflichtet. Saatgut von anderen Pflanzenarten wurden 
mir aus den Beständen des Botanischen Gartens zur Verfügung gestellt. 

Die ersten derartigen Pfropfungen wurden in der Weise vorgenommen, daß 
die beiden in der Dicke aufeinander abgestimmten waagrecht zugeschnittenen 
Endigungen der Pfropfpartner ,,geschient‘ und mit Wollfäden verbunden wurden. 
Zur Schienung dienten etwa 5 cm lange Stücke 
aus Bambusrohren, die inder Längsachse geteilt 
wurden und zwischen deren konkave Backen 
die Pflanzenteile eingebettet wurden. Später 
wurden statt dessen die distalen Endigungen 
der Pfropfpartner ähnlich wie Glasröhren 
durch Stücke aus Gummischlauch verbunden, 
die zuvor einseitig aufgeschlitzt worden waren. 
Alle Pfropfungen, die auf diese Weise herge- 
stellt worden waren, gelangten nicht zur Ver- 
wachsung, da die Partner hierbei nicht in ge- 
nügender Weise mit stetigem Druck aneinander- 
gepreßt wurden. Bessere Erfolge wurden mit 
einer der folgenden Methoden erzielt. 


1. Die Endigungen der Pfropfpartner 
wurden mit Isolierband umwickelt. Hierbei 
wurden die Windungen über und unter der 
Pfropfstelle sehr dicht aufeinandergefügt, wäh- 
rend die Pfropfstelle selbst mit einer schrägen, 
aber sehr straff gezogenen Wickelung gequert 
wurde. Auf diese Weise gelangen einige Pfrop- 
fungen, doch machte sich vielfach der starke 
Luftabschluß störend bemerkbar. 


2. In späteren Versuchsreihen wurden die 
beiden Pfropfkomponenten aneinandergenäht. 
Nahe der distalen Endigung der beiden Propf- 
partner wurden mit einer Nadel je 2 im 
rechten Winkel zueinander stehende Kanäle . 
gebohrt. Durch je einen parallel laufenden 
Kanal von Unterlage und Reis wurde ein App. 2. Ansicht der Pfropfstelle bei 
Faden gelegt, durch dessen straffe Knüpfung der auf Abb. 1 dargestellten 
die beiden Pfropfpartner fest aneinandergefügt heteroplastischen Pfropfung. 
wurden. Nach dieser Methode wurden ver- 
hältnismäßig gute Verwachsungsprozente erzielt. Auf Abb. 1 und 2! sehen wir 
das erfolgreiche Verwachsungsprodukt einer so hergestellten heteroplastischen 
Pfropfung, während auf Abb. 3 die Verwachsungsstelle einer homoplastischen 
Tabakpfropfung veranschaulicht wird. Als Nachteile, die mit der Anwendung 
dieser Methode verknüpft sind, müssen die Verletzungen betrachtet werden, die 
durch die Nadelbohrungen hervorgerufen werden und die sich häufig durch die 
straffe Führung der Fäden beträchtlich erweitern. Beseitigt sind diese Nachteile 
bei der 3. Methode, mit der die besten Ergebnisse erzielt wurden. 


3. Der Stengel wird hierbei oberhalb und unterhalb der Pfropfstelle mit einem 
kurzen Gummiring versehen, an welchem je 4 etwa gleich lange Stücke von dünnem 





1 Die Aufnahmen wurden in liebenswürdiger Weise von Herrn Dr. HÜRHAMMER 
hergestellt, dem ich für seine Mühewaltung herzlich danke. 
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Kupferdraht in der Weise befestigt werden, daß die Endigungen in gleichem Abstand 
voneinander frei nach außen ragen. Beim Aufsetzen des Reises auf die Unterlage 
ist darauf zu achten, daß die freien Drahtenden des Reises genau über denen der 
Unterlage zu liegen kommen. Nun werden alle Drahtendigungen in Richtung auf 
die Verwachsungsstelle umgebogen und die einander entsprechenden Drähte an 
Reis und Unterlage miteinander verknüpft. Eine nach dieser Methode erfolgreich 
durchgeführte homoplastische 
Tabakpfropfung zeigen die Abb. 
4 und 5. Der Vorteil dieser Me- 
thode besteht darin, daß die 
Stellung des Reises zur Unter- 
lage jederzeit durch Anziehen 
oder Lockern der Drahtschlingen 
leicht nach Bedarf reguliert wer- 
den kann. Freilich ist bei allen 
durch waagrechte Schnittfüh- 
rung ausgezeichneten Pfropfun- 
gen wegen der geringen Aus- 
dehnung der Verwachsungs- 
fläche mit einem relativ großen 
Ausfall zu rechnen. Selbst unter 
günstigen Bedingungen blieben 
nur 40 %der angefertigten Pfrop- 
fungen erhalten. Die Ergebnisse 
einer Versuchsreihe, welche mit 
derartigen, durch gerade Ver- 
wachsungsflächen gekennzeich- 
neten Pfropfungen angestellt 
wurde, sollen im folgenden mit- 
geteilt werden. 


Diese Versuchsreihe wur- 
de mit dem Ziel durchge- 
führt, die N-Verteilung in 
verschiedenen Stengelberei- 


chen einer heteroplastischen 


Abb. 3. Ansicht der Pfropfstelle bei einer durch ; 
À seen agree nae mse Pfropfung von N ic. Tab. auf 
Tabakpfropfung. Dat. Stram. mit der N-Ver- 


teilung in entsprechenden 
Zonen einer homoplastischen Tabak- und einer homoplastischen Datura- 
Pfropfung zu vergleichen. Die Bestimmung von Gesamt-N und Eiweiß-N 
erfolgte nach der a.a. O. S. 730—31 angegebenen Methode. 





Beschreibung der Versuchspflanzen. 

Versuch vom 17. VIII. 33. 

I. Datura auf Datura Stram., Stand.Nr. 19, gepfropft am 25. 6. durch Vernähen, 
Verwachsung tadellos, s. Abb. 6. 

Unterlage unbeblättert, 11 cm lang, Basis D = 1 cm, unter Pfropfstelle D = 
0,78 cm. 

Reis 52 cm lang, Hauptachse unbeblättert, 1 Gabelast gekappt, der andere gut 
beblättert, mit Fruchtansatz, Reisbasis D — 0,83 cm. 





oe ew D À à © 
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II. Tab. G. 14 auf Datura Stram. Stand. 22 (s. Abb. 1 und 2), gepfropft am 30. 6. 
durch Vernähen, Verwachsung gut, dichter Wurzelpelz über der Verwachsungs- 
stelle. 

Unterlage unbeblättert, 10cm lang, Basis D = 0,9cm, unter Pfropfstelle 
D = 0,83 cm. 

Reis 43 cm lang, gut beblättert und mit Knospen versehen. 





Abb. 4. Habitusbild einer homoplastischen Tabak- Abb. 5. Ansicht der Pfropfstelle 
pfropfung. Der Zusammenschluß der Partner wird bei der auf Abb. 4 dargestellten 
durch Festspannen mittels Drahtschlingen bewirkt. homoplastischen Pfropfung. 


III. Tab. auf Tab., Nic. Tab. G.12, am 26.6. durch Vernähen gepfropft, 
Verwachsung tadellos, einige Wurzeln über der Verwachsungsstelle. 
Unterlage unbeblättert, 9,8 cm lang, Basis D = 0,9cm, unter Pfropfstelle 


D = 1,18 cm. 
Reis 67 cm lang, mit einer Blüte und zahlreichen Knospen, gut beblättert, über 


Pfropfstelle D = 1,1 em. 
Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe sind in Tabelle 1 wiedergegeben. 


Wie aus den Befunden der vorjährigen Untersuchungen, so geht auch 
aus den Ergebnissen dieses Versuches klar hervor, daß an der Basis 
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heteroplastischer Reiser der N sich in erheblichem Maße anstaut. An 
dieser N-Stauung ist der Eiweiß-N in überragender Weise beteiligt. Dies 
wird besonders deutlich, wenn man in Betracht zieht, daß der Eiweiß- 
filtrat-N bei den Eiweißbestimmungen an den 2 homoplastischen Pfrop- 
fungen und an der heteroplastischen Unterlage gleich oder sogar höher 
befunden wurde als der Eiweiß-N. Nur 
an der Basis des heteroplastischen Reises 
übertrifft der Eiweiß-N den N des 
Eiweißfiltrates um mehr als das Dop- 
pelte. 

Inwieweit auch über der Verwach- 
sungszone homoplastischer Reiser eine 
N-Stauung eintritt, hängt wohl von der 
Güte der Verwachsung ab. Bei der 
homoplastischen Tabakpropfung war 
eine leichte N-Stauung festzustellen, bei 
der entsprechenden Datura - Pfropfung 
war n die Unterlagenspitze etwas 
N-reicher als die Reisbasis. Ähnliche 
Unregelmäßigkeiten wiesen die Ana- 
lysenergebnisse auch bei den Befunden 
des Vorjahres auf (vgl. a. a. O., S. 735, 
Tabelle 3). 

Zu den bei der heteroplastischen 
Pfropfung ermittelten N-Werten ist 
noch anzuführen, daß die Reisbasis, 
wie stets auch im Vorjahr, vor der 
Verarbeitung von Luftwurzeln befreit 
wurde. Wären diese an der Pflanze 
verblieben, so hätten sich, wie er- 
EEE rn 4 u gänzende Versuche gezeigt haben, die 
de am Voie nm" ne N-Werte noch beträchtlich erhöht. Be- 
oran rg merkenswert an unserem Versuch ist der 

der Verwachsung. verhältnismäßig ansehnliche N-Gehalt 

der heteroplastischen Unterlage. Dies 

deutet darauf hin, daß die Pfropfstelle hier von N-Substanzen ver- 
hältnismäßig leicht durchsetzt werden konnte. 


Mit den Befunden des Vorjahres stimmen die Ergebnisse dieser neueren 
Versuche, die an Pfropfungen mit waagrechter Verwachsungsebene 
gewonnen wurden, sehr wohl überein. Es ist daher nicht zu befürchten, 
daß durch die Verwendung von Propfungen mit schräger Verwachsungs- 
fläche ein unrichtiges Bild von der N-Verteilung in Pfropfungen erzielt 
worden wäre. 








Weitere Versuche über die N-Verteilung in Pfropfungen und Stecklingen. 7 








Tabelle 1. 
N in mg/pro 1g Frischgewicht. 
I II III 
A. Reis. 
1 | Gesamt-N 10 cm acrop. der Pfropfstelle . . | 0,864 0,848 0,74 
2 | Eiweißfiltrat-N über Pfropfstelle . . . . . 1,56 1,31 1,48 
3 | Eiweiß-N über Pfropfstelle . . . . . . . . 0,735 3,04 1,345 
SEE VE à: +: son 2 a 1,26 3,52 1,63 
B. Unterlage. 

5 | Gesamt-N Unterlage Pfropfzone ..... 1,50 2,74 1,26 
6 | Eiweiß-N unter Pfropfzone . . . . . . . . 0,80 1,92 0,886 
7 | Eiweißfiltrat-N unter Pfropfzone . . . . . 1,075 1,92 1,39 
84 Creant-N:Banis.;: ii... ao 56 ll. tual « 0,783 1,35 1,38 














II. Die N-Verteilung in abgetrennten Stengelpartien in Abhängigkeit von 
deren Verwendung zu Pfropfreisern oder Stecklingen. 

Die Stoffwechselvorgänge, die sich in solchen apikalen Stengelpartien 
abspielen, welche erst kurze Zeit vorher von der Mutterpflanze getrennt 
worden waren, wurden bisher weder in den Untersuchungen Kostorrs, 
noch in unseren eigenen Versuchen eingehender verfolgt. Denn sowohl 
die von KostorF behauptete Anreicherung von Präcipitinen als auch die 
von uns beobachtete Steigerung des N-Gehaltes über der Verwachsungs- 
stelle konnte in der Regel erst mehrere Wochen nach Herstellung der 
Pfropfsymbiose aufgezeigt werden. Der im folgenden mitgeteilte Versuch 
sollte darüber Aufschluß geben, ob die N-Verteilung in Stengelabschnitten, 
welche kurze Zeit als Pfropfreiser verwendet worden waren, sich in kenn- 
zeichnender Weise von der N-Verteilung in entsprechenden Stengel- 
partien unterscheidet, die während der gleichen Zeitdauer in feuchter 
Luft aufbewahrt oder als Erdstecklinge aufgezogen worden waren. 

Der allgemeine Versuchsplan läßt sich in der folgenden Weise charakterisieren: 
Am 31. 8. wurden 8 geeignete Tabakreiser ausgewählt und deren basale Abschnitte 
zu N-Bestimmungen verwendet. Je 2 von den Reisern wurden hierauf homo- 
und heteroplastischen Unterlagen aufgepfropft, in dampfgesättigter Atmosphäre 
im Schwitzkasten frei aufgehängt (,,Luftstecklinge‘‘) und endlich als Stecklinge 
in eine Mischung aus Sand und Torf eingesenkt (,,Erdstecklinge“). Am 11.9. 
wurden von neuem N-Bestimmungen vorgenommen, um die unterdessen in den 
Pflanzenteilen eingetretenen Veränderungen festzustellen. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 
A. Reiser auf heteroplastischen Unterlagen. 
1. Tab. auf Datura Metel, bei Versuchsende bereits leicht verwachsen, einige 
Wurzeln über Verwachsungsstelle 
Bei Versuchsbeginn Länge 25 cm, Basis D = 0,73 cm. 
Bei Versuchsende Länge 30 cm, Basis D — 0,78 em, 10 cm acrop. D = 0,72. 
Schiefe Schnittfläche 2,3 cm lang. 
2. Tab. auf Datura Metel, nicht verwachsen, etwas Callus an den Rändern der 
Schnittfläche. 
Bei Versuchsbeginn 27 cm lang, D, = 0,7 cm, gut beblättert, frisch. 
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Bei Versuchsende 27 cm lang, Propfstelle D = 1,14cm, noch frisch, gut 


beblättert. 


Schiefe Schnittfläche = 2,5 cm lang. 


B. Reiser auf homoplastischen Unterlagen. 
3. Tab. auf Tab., ziemlich gut verwachsen, Callusbildung, einige Wurzeln über 
der Verwachsungsstelle. 

Bei Versuchsbeginn 24 cm lang, D, = 1,1 cm. 

Bei Versuchsende 34 cm lang, D, = 1,1 cm, 10 em acrop. D = 0,65 cm. 
Schiefe Schnittfläche = 2,9 cm lang. 

4. Tab. auf Tab., ziemlich gut verwachsen, keine Wurzeln über der Verwachsungs- 
stelle, wenig Callus. 

Bei Versuchsbeginn 33cm lang, D, = 0,55 cm, gut beblättert, Blüten- 


Bei Versuchsende 42 cm lang, D, = 0,55 cm, 10cm acrop. D = 0,5 cm. 
Schiefe Schnittfläche = 1,8 cm lang. 


C. Erdstecklinge. 


5. Bei Versuchsbeginn 34cm lang, D, = 0,64 cm, gut beblättert, 
knospen. 
Bei Versuchsende 35 cm lang, D,, = 0,64 cm, sehr starke Callus-, reichliche 


Wurzelbildung. 


Schiefe Schnittfläche = 2,5 cm la: 
6. Bei Versuchsbeginn 15 cm lang, nicht blühend, D, = 0,6 cm. 


Blüten- 


Bei Versuchsende 16 cm lang, Basis D — 0,7 cm, 10 em acrop. D — 0,6 cm, 


reiche Callusbildung rings um Schnittzone, Wurzelbildung. 


Schiefe Schnittfläche — 1,9 cm lang. 


D. Luftstecklinge. 


7. Bei Versuchsbeginn 10 cm lang, Basis D = 0,6 cm, nicht blühend. 
Bei Versuchsende 10cm lang, Basis D = 0,5 cm, viel sehr hell gefärbter 
Callus an der Schnittzone, diese 1,9 cm lang. 

8. Bei Versuchsbeginn 17 cm lang, Basis D — 0,64 cm. 
Bei Versuchsende 17 cm lang, Basis D — 0,7 cm, 10 cm acrop. D — 0,5 cm, 

sehr viel Callus und eine 3 cm lange Wurzel über der Schnittzone, 


Pflanze gut beblättert, nicht blühend. 
Schnittfläche gerade. 








Tabelle 2. 
N in mg pro lg. 
1 3 4 5 7 8 
Gesamt-N Basis 31.8.. .| 1,68 1,25 | 1,155 | 1,065 2,43 | 1,575 
(1,65) 
Gesamt-N Basis 15.9.. .| 2,87 1,975 | 1,62 | 2,58 2,37 | 4,36 
Eiweiß-N anschl. 15.9. .| 1,17 0,962 | 1,13 | 1,22 0,76 |1,48 
Eiweißfiltr.-N anschl. 15.9.]| — 0,798 | 1,03 | 0,314 1,295 | 2,59 
Gesamt-N acrop. 15.9. .| 1,87 1,005 | 1,525 | 0,64 3,37 |3,43 


























Die Ergebnisse all dieser Bestimmungen sind in Tabelle 2 zusammen- 


gestellt. 


Betrachten wir zunächst die N-Verteilung in den beiden homoplasti- 
schen Pfropfreisern (3 und 4) nach der 14tagigen Pfropfsymbiose, so können 
wir feststellen, daB die N-Verteilung durch ein gewisses GleichmaB aus- 


gezeichnet ist. Der N-Gehalt ist in der basalen Zone etwas höher als in 





gut 


ber 
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der apikalen, ohne daß man von einer N-Stauung an der Basis sprechen 
könnte. Bei beiden Reisern wurde der Wert des Eiweiß-N etwas höher 
befunden als der des Eiweißfiltrat-N. In dieser relativ gleichmäßigen 
Verteilung spricht sich die Tatsache aus, daß beide Reiser bereits mit 
ihrer Unterlage verwachsen waren, und daß der Stoffaustausch zwischen 
den Partnern wieder aufgenommen war. 

Im Gegensatz hierzu lassen die beiden heteroplastischen Pfropfreiser 
(3und 4) an ihrer Basis eine deutliche Stauung von N-Substanzen erkennen. 
Diese Stauung ist bei der nicht verwachsenen Versuchspflanze 2 deut- 
licher festzustellen als bei dem schon leicht verwachsenen Vergleichs- 
exemplar, aber auch bei letzterem nicht zu verkennen. Diese N-An- 
reicherung an der Basis ist auf die Drosselung des freien Stoffaustausches 
zwischen den Pfropfpartnern zurückzuführen, die selbst wieder von den 
anatomischen Verschiedenheiten und wohl auch der Eiweißverschieden- 
heit zwischen Reis und Unterlage abhängt. 

Sehr bemerkenswert ist die Tatsache, daß trotz der erst lötägigen 
Dauer der Pfropfsymbiose auch bei der einen heteroplastischen Pfropfung 
schon N-Substanzen aus dem Reis in die Unterlage übergetreten zu sein 
scheinen. Hierfür spricht die Tatsache, daß einerseits das Ausmaß der 
basalen N-Stauung bei Versuchspflanze 1 beträchtlich hinter dem Wert 
dieser Anreicherung bei der Vergleichspflanze zurückbleibt, und daß 
andererseits sich diese Eiweißanreicherung nur bei dem nicht zur Ver- 
wachsung gelangten Reis 2 bis in die apikale Zone bemerkbar macht. 
Allerdings läßt sich auch bei diesem Reis ein deutliches N-Gefälle nach 
der Basis hin feststellen. Der N-Wert des Eiweißfiltrates wurde bei 
Versuchspflanze 1 nicht bestimmt, bei der Vergleichspflanze ist er er- 
wartungsgemäß etwas niederer als der Wert des Eiweiß-N. 

Ein völlig anderes Bild zeigt die N-Verteilung der beiden Luftsprosse 
(7 und 8). Die N-Veränderung an der Basis während der Versuchsdauer 
ist ungleichmäßig, bei der Versuchspflanze 8 läßt sich eine starke N-An- 
reicherung, bei Versuchspflanze 7 dagegen ein leichter Rückgang fest- 
stellen. Dies dürfte bei Luftstecklingen wohl von dem Grade der Aus- 
trocknung und der Stärke der Callusbildung abhängen. In unserem 
Falle kommt hinzu, daß Versuchspflanze 8 durch eine waagrechte Schnitt- 
fläche gekennzeichnet war, so daß die Einwaage an der Basalzone fast 
nur Callusgewebe umfaßte. Wir nehmen an, daß normalerweise mit einer 
leichten N-Zunahme der basalen Teile zu rechnen ist. Weit bemerkens- 
werter als diese N-Veränderungen an der Basis sind aber bei den Luft- 
stecklingen die N-Gewinne, welche die acropetal gelegenen Pflanzenzonen 
erfahren. Durch diesen N-Zustrom zu den acropetalen Teilen sind die 
Luftstecklinge vor allen Vergleichspflanzen mit anderer Vorbehandlung 
ausgezeichnet. Daß dieser N-Gewinn nicht lediglich als Folge der Aus- 
trocknung anzusehen ist, geht daraus hervor, daß die Pflanzen bei Ver- 
suchsabschluß vollkommen frisch -waren, und daß sich in der basalen, 
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durch die Schnittfläche begrenzten Zone teilweise überhaupt keine 
N-Steigerung bemerkbar machte. Die besonders starke Mobilisierung der 
Eiweißstoffe wird außerdem durch die außerordentlich hohen Werte 
des Eiweißfiltrat-N erkennbar. Diese Befunde deuten darauf hin, daß 
in solchen Luftstecklingen ein großer Teil des N aus den mittleren Teilen 
der Spitze zuströmt, wenn vielleicht auch daneben ein umgekehrt 
gerichteter Strom eine leichte N-Anreicherung an der Basis verursacht. 

Weniger ausgeprägt ist die Veränderung der N-Verteilung in Erd- 
stecklingen. Auch hier weisen die basalen Teile infolge des Bedarfes 
für Callus- und Wurzelbildung eine N-Zunahme auf. Bei Versuchspflanze 5 
ist in Klammern der für den N-Gehalt der Wurzeln selbst ermittelte Wert 
beigefügt. Die apikalen Teile sind dem gegenüber eher an N verarmt. 
Besonders deutlich wird dies bei Versuchspflanze 5, bei der schon stärkere 
Wurzelbildung aufgetreten war als beim Vergleichsexemplar. Der Eiweiß- 
filtrat-N in der Umgebung der neu gebildeten Organe ist auf einen sehr 
niederen Wert gesunken, und auch die acropetal gelegenen Teile weisen 
vergleichsweise niedere N-Werte auf. 

Die Ergebnisse unseres Versuches lassen also erkennen, daß sich in 
Pfropfreisern, Luft- und Erdstecklingen sehr verschiedenartige Stoff- 
wechselvorgänge abspielen. 

In den Erdstecklingen wird die Verteilung organischer Stoffe durch 
den Materialbedarf der neu sich bildenden Organe bedingt. Zum Wurzelpol 
dürfte namentlich der Eiweiß-Filtrat-N aus der Umgebung der Schnitt- 
fläche strömen, während mit einer weitgehenden Mobilisierung von Eiweiß- 
stoffen in größerer Entfernung von der Calluszone nicht zu rechnen 
ist (s. unten 8.19). Eine Stauung von Eiweißstoffen über den basalen 
Teilen läßt sich nicht beobachten. 

Die N-Verteilung in Luftstecklingen wird aus der großen Bedeutung 
verständlich, welche die Lebenderhaltung der jungen noch wachstums- 
fähigen Teile für die gesamte Pflanze besitzt. MorHes (6) (S. 706) hat 
das Verhalten von abgeschnittenen Tabakpflanzen beschrieben, die 
6 Wochen lang ohne Wasserzufuhr liegengeblieben waren, und in denen 
jeweils die jungen Organe auf Kosten der alten fortwuchsen. In diesen 
Pflanzen war ein starker Zustrom löslicher N-Substanzen aus den welkenden 
älteren in die fortwachsenden jüngeren Blätter zu beobachten. 

Diesem Verhalten entspricht auch das der von uns beobachteten Luft- 
stecklinge, nur daß diese in feuchterer Luft gehalten wurden und so an 
der Basis Callus und teilweise sogar Wurzeln ausbildeten. Wir glauben 
daher hier mit dem Vorhandensein zweier gegenläufiger Strömungs- 
systeme rechnen zu sollen, von denen wohl der acropetal gerichteten 
Strömung größere Bedeutung zukommt. 

Für die N-Verteilung in Pfropfreisern sind offenbar wesentlich andere 
Momente ausschlaggebend als für das N-Gefälle in Stecklingen. Denn 
einerseits herrscht hier ein geringerer Bedarf an organischem Material 
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für die Organneubildung als bei Erdstecklingen, andererseits ist auch der 
Wasserverlust der basalen Partien weniger erheblich als bei Luftsteck- 
lingen. In dem Verhalten gut verwachsener homoplastischer Reiser 
prägt sich der Unterschied zwischen Reisern und Stecklingen besonders 
deutlich aus. Während sowohl die langsam absterbenden als auch die 
neu sich bewurzelnden Stecklinge in sich geschlossene Stoffwechsel- 
systeme darstellen, ist das verwachsene Reis — trotz der physiologischen 
Selbständigkeit der Pfropfsymbionten — lediglich als Teil des gesamten 
Pflanzenkörpers anzusprechen. Der in den Reisern beobachtete basi- 
petal gerichtete N-Strom läßt sich genau so auch in den apikalen Teilen 
normaler, nicht gepfropfter Pflanzen feststellen. Er wird durch die 
Annahme der stetigen Abwanderung der neu gebildeten Assimilate in 
die Speicherorgane verständlich. Ein Unterschied zwischen den lage- 
mäßig entsprechenden Teilen normaler und gepfropfter Pflanzen tritt erst 
dann zutage, wenn die Ableitung aus dem Reis — wegen schlechter 
Verwachsung oder Artverschiedenheit — ganz oder teilweise unter- 
bunden ist. Diese scharfe Unterscheidbarkeit zwischen Reisern und 
Stecklingen gilt aber nur für bereits verwachsene Pfropfsymbionten. 
Die N-Verteilung in Reisern vor der Verwachsung oder während der 
Wundheilung entspricht mehr oder minder der in Luftstecklingen. 
Deshalb läßt sich die N-Verteilung in Luftstecklingen noch am ehesten 
mit der N-Schichtung in den schlechter verwachsenen heteroplastischen 
Reisern vergleichen, obwohl beide Versuchsgruppen auf der anderen 
Seite auch kennzeichnende Eigentümlichkeiten aufweisen. Die genaue 
Feststellung der N-Verteilung während der einzelnen Phasen des Wund- 
heilungsvorganges steht noch aus. 


IH. Die N-Verteilung in belichteten und verdunkelten Stecklingen. 


Bei unseren vorjährigen Versuchen hatten wir uns bemüht, eine 
zwangsmäßige Veränderung der normalen N-Verteilung in Pfropfungen 
herbeizuführen, und zu diesem Zweck die Wege der Verdunklung und der 
Stecklingsbildung eingeschlagen. Wir waren dabei von der Voraus- 
setzung ausgegangen, daß beide Faktoren — für sich allein sowohl als 
auch im wechselseitigen Zusammenspiel — im Sinne einer N-Ableitung 
in basipetaler Richtung wirken. Bei Verdunklung der Reiser aber war 
in vielen Fällen die erwartete Wirkung ausgeblieben, indem sich vielmehr 
(a.a.O. S.759) unter dem Einfluß des Lichtentzuges das Maximum 
der N-Stauung von der Reisbasis zur Reisspitze, aber nicht zur Unterlage 
verschob. Dieses zunächst unerwartete Ergebnis ließ sich immerhin mit 
den bisher von anderer Seite (8, 9) veröffentlichten Beobachtungen in 
Einklang bringen. Beträchtliche Unterschiede dagegen bestehen zwischen 
den Erfahrungen, welche wir selbst über den Einfluß der Stecklings- 
bildung auf die N-Verteilung machen konnten und den diesbezüglichen 
Angaben der Literatur. Bei der großen Bedeutung dieses Problems für 
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die weitere Verfolgung der Fragen der Eiweißspezifität soll versucht 
werden, die Ursachen dieser Unterschiede zu analysieren. Nach dem 
Vorgang von Kraus und KRAYBILL (5) haben Rep (8, 9), Hıcks (3) 
und Davıes (2) Untersuchungen über die physiologisch-chemischen Vor- 
bedingungen zur Callus- und Wurzelbildung veröffentlicht. Das Ergebnis 
all dieser Arbeiten läßt sich dahin zusammenfassen, daß die Qualität 
der neugebildeten Organe an Stecklingen von dem Verhältnis der Kohle- 
hydrate zu den N-Substanzen (= Ké- 
erreicht nun im Bereich des Wurzelpols einen hohen, im Bereich des 
Sproßpols aber einen niederen Wert. Zieht man die Besonderheiten der 
Methodik, die in den zitierten Arbeiten Anwendung fand, nicht in Be- 
tracht, so gewinnt man aus den Schlußfolgerungen jener Arbeiten leicht 
den Eindruck, daß in Stecklingen ein stetiger Strom von N-Substanzen 
von der Basis zur Spitze strömt, während die Kohlehydrate in umgekehrter 
Richtung zum Wurzelpol wandern. 

Diese Annahme wird aber durch die experimentellen Befunde der 
Verfasser nicht gestützt. Die einschlägigen Arbeiten von Rerp enthalten 
überhaupt keinerlei quantitative Angaben über die N-Verteilung in 
Stecklingen. In der Untersuchung von Daviss wird zwar für einige Steck- 
linge der N-Gehalt von Wurzel- und Sproßpol mitgeteilt, ohne daß aber 
auf die Frage eingegangen wird, welche Veränderungen der N-Gehalt 
an beiden Polen während der Stecklingsentwicklung, also im Verlauf 
der Wurzel- und Sproßbildung erfährt. Hıcks (3) endlich kommt bei 
Besprechung der „neuen Polaritätshypothese‘ zu dem Ergebnis, daß bei 
der Stecklingsbildung durch gesteigerte Atmung Energie frei zu werden 
scheint, welche eine N-Wanderung von der Basis zur Spitze verursacht. 
Da nach seiner Annahme der C gleichzeitig in umgekehrter Richtung 
wandert, wird in jedem Steckling vor dem Entwicklungsbeginn ein 
niederer C/N- Quotient an der Spitze, ein höherer an der Basis hergestellt. 
Dieser strikten Formulierung aber stehen seine eigenen, in den Tabellen 
niedergelegten Versuchsergebnisse entgegen. So finden wir über den 
prozentualen N-Gehalt in normalen Weidenstecklingen folgende Angaben 
in seiner Tabelle 1: 


) abhängig ist. Dieser Quotient 








Unentwickelter Zweig 


Nach 19 Tagen 


7 A a a Ar 1,623 Rinde im Wurzelbereich . . . . 1,801 

"en 1,963 Junge Wurzeln... . . . . . 5,941 
Nach 10 Tagen Nach 28 Tagen 

D. TP, 351 1,819 Rinde an der SproBbasis. . . . 2,917 

Rinde im Wurzelbildungsbereich 2,089 Ältere Wurzeln . . . . . . . . 5,944 


Daraus geht hervor, daB auch der N-Gehalt an der Basis im Laufe 
der Entwicklung eine stetige Zunahme erfährt, wenn diese auch mit der 


N-Anreicherung an der Spitze nicht gleichen Schritt hält. Diese Befunde 
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werden am besten durch die Annahme erklärt, daß von den mittleren 
Teilen des Stecklings N-Substanzen sowohl der Basis als auch der Spitze — 
letzterer aber in höherem Maße — zuströmen. 

Alle bisher besprochenen Versuche sind an völlig unbeblätterten 
Stecklingen angestellt worden, welche je eine Schnittfläche an Basis und 
Spitze aufweisen. Die bei unseren eigenen Versuchen verwendeten Steck- 
linge wurden weder ihrer Blätter noch ihrer Spitzenteile beraubt, so daß 
lediglich an der Basis eine Organbildung stattfand. Da also in einem solchen 
Fall ein erheblicher N-Bedarf in den apikalen Teilen nicht vorliegt, ist 
damit zu rechnen, daß als Folge der Stecklingsbildung hier allein die 
basipetal gerichtete N-Strömung zutage tritt. Trotz der widersprechenden 
Angaben der Literatur dürfte daher die Stecklingsbildung mit Recht 
als Mittel zur zwangsmäßigen Ableitung von N-Substanzen zur Basis 
angesprochen werden. 

Die im folgenden mitgeteilten Versuche wurden in dem Bestreben 
angestellt den allmählichen Verlauf einer derartigen N-Anreicherung 
an der Basis zu verfolgen und gleichzeitig die Frage zu prüfen, ob die 
N-Zufuhr durch gleichzeitige Verdunklung der Stecklinge noch weiter 
gefördert zu werden vermag. 


Art der Versuchsanstellung. 


a) Eine Anzahl gleichartiger Tabakpflanzen wurde am 27.6. zur Stecklings- 
bildung benützt. Die eine Hälfte der Stecklinge blieb dem Einfluß des Lichtes aus- 
gesetzt, die übrigen Stecklinge wurden durch Umwickeln der Blätter und der oberen 
Stengelteile mit schwarzem Papier verdunkelt. Analysen wurden angestellt am 
24.7. und am 20.8. 

B) Von 4 ausgewählten Topfpflanzen von Datura tatula wurden die Gabeläste 
zu Stecklingen benützt. Die cymôse Art der Verzweigung von Datura bedingt es, 
daß die 2 jeweils korrespondierenden Gabeläste in der Regel morphologisch sehr 
gleichartig ausgebildet sind. Am 25. 7. wurden kurz oberhalb der Gabelung 1. Ord- 
nung die Stecklingspaare von der Hauptachse abgetrennt und auf den N-Gehalt 
ihrer Basis geprüft. Von jedem Stecklingspaar wurde hierauf die eine Versuchs- 
pflanze verdunkelt, das Vergleichsexemplar blieb dem Einfluß des Lichtes aus- 
gesetzt. In einem Fall waren 3 gleichausgebildete Gabeläste 1. Ordnung vorhanden; 
hier wurde der überzählige 3. Gabelast entblättert, ebenfalls als Steckling verwendet, 
aber nicht dem Lichteinfluß entzogen. 

Analysen der N-Verteilung in ausgewählten Vergleichspaaren wurden am 4., 
10. und 17. 8. vorgenommen. 


Beschreibung der Versuchspflanzen bei Versuchsabschluß. 


x) Tabakpflanzen. 

1. A hell, 25cm lang, dicker als A dunkel, kräftig beblättert, Wurzeln in 
äußerst diehtem Pelz, Wurzellänge — 16 cm, Wurzelansatz — 3,7 cm acrop. der 
Basis. 

A dunkel, 35,4 cm lang, im oberen Teil etioliert, fruchtend, die 3 basalen Blätter 
gebräunt, Wurzelbildung rege, aber schwächer als bei A hell. 

2. B hell, 35 cm lang, sehr dichter Wurzelpelz, 15 cm lang, Pflanze nicht blühend, 
gut beblättert. 
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B dunkel, 30cm lang, 20 cm etioliert, Callus kräftig, Wurzeln (7 cm lang) 
weniger dicht als bei B hell. 

B) Daturapflanzen. 

1. Am 4.8. 

Ia, hell, an der Basis einseitig leichte Calluswucherung, keine Wurzeln. 

Ib dunkel, keine Wurzel-, keine Callusbildung. 

2. Am 10.8. 

Ila hell, 23cm lang, kurz beblättert, 2 Blüten, keine Wurzeln, schwache Callus- 
bildung an der Schnittfläche. 

IIb dunkel, 27 lang, ältere Blätter vergilbt, 2 junge etiolierte Blätter aus- 
getrieben, relativ starke Callusbildung. 

Ile entblättert, einige Blattanlagen neu ausgetrieben, keine Wurzel- und 
Callusbildung. 

3. Am 17. 8. 

Illa hell, 25cm lang, gut beblättert, D, = 0,92 cm, nicht blühend, an der 
Schnittfläche kräftige Callusbildung, 2 kleine Wurzeln von 1,1 und 0,7 cm Länge. 

IIIb dunkel, 23 cm lang, oberer Teil abgestorben, Blätter vergilbt, D, = 0,8 cm, 
Callusbildung kräftig, aber schwächer als bei IIIa, keine Wurzelbildung. 

IVa, hell, 23cm lang, gut beblättert, Schnittfläche mit reichlicher, aber ein- 
seitiger Callusbildung, 3 kleine Wurzeln. 

IVb dunkel, 30 cm lang, 5 cm etioliert, kräftige Callusbildung, keine Wurzeln. 

Bei der Analyse der Stengelbasis wurden stets die Wurzeln entfernt. 

Die Ergebnisse dieser Versuche sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Betrachten wir bei der Auswertung unserer Tabelle zunächst den 
Einfluß, welchen die Stecklingsbildung auf die N-Verteilung im Stengel 
ausübt, so läßt sich feststellen, daß durch die Stecklingsbildung ent- 
sprechend unserer Annahme, eine N-Zufuhr zur Basis veranlaßt wird. 
Das volle Ausmaß dieser N-Anreicherung läßt sich aus der Tabelle nicht 
entnehmen, da die N-Mengen, die in den Wurzeln selbst enthalten sind, 
darin nicht berücksichtigt wurden. 











Tabelle 3. 
N in mg prog Frischgewicht. 
24. VII. 25. VII. 4. VIII 
bas 10 c. ac. | Spitze bas bas 10 c.ac.| Spitze 

A hell 2,30 0,96 1,50 

A dunkel : 2,08 0,85 1,94 

B hell Nic. Tab. 

B dunkel 





Ia 
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10. VIII. 17. VIII. 20. VIII. 
bas 10 c.acr. bas 10.c.ac. bas 10.c.acr. 
A hell 
A dunkel F 
Bhell fic: Tab. 258 | 0,815 
B dunkel 2,41 0,586 
Ia 
Ib 
IIa 2,58 1 = 
IIb 2,67 1 
He | Datura | 1,49 | 0,859 
Illa 2,38 0,85 
IIIb 2,14 1,39 
IVa 2,78 2,11 
IVb 2,13 2,08 




















Von der Tabakspflanze B hell wurde am 20. 8. ein Teil des Wurzel- 
pelzes analysiert und hierbei ein N-Gehalt von 4,31 mg pro g Frisch- 
gewicht festgestellt. Bei denjenigen Stecklingen, die bereits Wurzeln 
gebildet hatten, wäre demnach zu dem in der Basis des Stengels gefundenen 
N-Wert noch ein relativ hoher N-Betrag hinzuzufügen, der sich in den 
neugebildeten Wurzeln selbst findet. Mit dieser N-Versorgung der Wurzeln 
mag es zusammenhängen, daß die N-Anreicherung an der Stengelbasis 
in verhältnismäßig kurzer Zeit ihren Höhepunkt erreicht, da nach dem 
Hervorbrechen der Wurzeln diesen größere N-Mengen aus der Stengel- 
basis zufließen. 

Aus alledem können wir den Schluß ziehen, daß im Gefolge der Steck- 
lingsbildung eine lebhafte N-Zufuhr zur Basis einsetzt, die bei unseren 
Versuchsobjekten etwa 4—6 Wochen währt. 

Wenden wir uns nun der Schilderung des Einflusses zu, welchen die 
Verdunkelung der Stecklinge auf die N-Verteilung im Stengel ausübt, 
so kann aus den Angaben der Tabellen klar ersehen werden, daß im all- 
gemeinen durch den Lichtausschluß die N-Zufuhr zur Basis beträchtlich 
herabgemindert wird. Die zweifellos erheblichen N-Mengen, die aus den 
vergilbenden Blättern auswandern, strömen in acropetaler Richtung den 
vergeilenden Stengelspitzen zu. Der N-Gehalt der Wurzeln von belich- 
teten und etiolierten Pflanzen dürfte nach den Beobachtungen von 
SchuLz und Tuomrson (12) ziemlich übereinstimmende Werte auf- 
weisen. Dagegen ist die Wurzelbildung bei den verdunkelten Stecklingen 
verzögert. Bei den am 25. 7. eingesenkten Stecklingen waren an belich- 
teten Exemplaren schon am 17. 8. Wurzeln zu beobachten, während die 
verdunkelten Stecklinge auch am 20.8. noch keine Wurzeln erkennen 
ließen. 

Bei den am 27. 6. gesteckten Tabakreisern waren zwar am 24.7. bei 
belichteten und verdunkelten bereits Wurzeln zutage getreten, aber die 
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Intensität der Wurzelbildung bei den Dunkelpflanzen blieb stets hinter 
der der belichteten Kontrollen zurück. 

Über ähnliche Erfahrungen mit blattlosen Tomatenstecklingen hat 
auch Reıp berichtet. Sie fand, daß sich im allgemeinen im Licht mehr 
Wurzeln bilden als im Dunkeln, daß aber bei kohlehydratreichen Steck- 
lingen mit innerer N-Reserve der umgekehrte Fall eintritt. 

Unabhängig vom Problem der Stecklingsbildung hat Prost (7) bei 
Keimpflanzen von Linum den Einfluß der Sproßverdunkelung auf die 
Wurzelentwicklung untersucht. Er kam (a.a.O., S.661) zu dem Ergebnis, 
daß das Wurzelwachstum bei Keimlingen, deren Sprosse unter Licht- 
einfluß stehen, stärker ist als bei unbelichteten Vergleichspflanzen. 
Er glaubt, daß die Überverlängerung der Sprosse bei Lichtentzug eine 
Hemmung des Wachstums der zugehörigen Wurzeln verursacht. 

Die Beziehung zwischen N-Anreicherung und Wurzelbildung sind aber 
sicher nicht so direkte, als es nach dem Ausfall der obigen Versuche den 
Anschein haben mag. Dies zeigte sich auch bei Gelegenheit von Beob- 
achtungen über die Wurzelbildung an Stecklingen von verschiedener 
Sproßlänge. Diese Versuche sollten zur Klärung der Frage beitragen, 
aus welcher Entfernung von der Stengelbasis bei der Stecklingsbildung 
noch N-Substanzen herbeigezogen werden. 

Am 9.6. wurden 5 Topfpflanzen von Datura tatula völlig entblättert und zur 
Stecklingbildung vorbereitet. Pflanze 1 wurde nicht zurückgeschnitten; sie bestand 
aus 11 cm Hauptachse und 2 Gabelästen von je 11 und 12 cm. Bei Pflanze 2 wurde 
ein Gabelast entfernt, sie bestand hiernach aus einer 13 cm langen Hauptachse und 
einem 16,5 cm langen Gabelast. Den Pflanzen 3—5 wurden nur basale Teile der 
Hauptachse belassen, und zwar der Pflanze 3 19cm, Pflanze 4 10cm und Pflanze 5 
5 em. Bei Versuchsende am 20. 7. hatten die Versuchspflanzen 1 und 2 neue Blätter 
gebildet, beide Pflanzen wiesen an der basalen Schnittfläche gute Callus- und mäßige 
Wurzeibildung auf. — Versuchspflanze 3 hatte keine Blätter gebildet, wies aber 
an der apikalen Schnittfläche gute Callusbildung auf und hatte ar: der basalen 
Schnittfläche außer reichlichem Callus mehr Wurzeln als die beiden beblätterten 
Exemplare gebildet. — Versuchspflanze 4 hatte mäßige Calluswucherungen an der 
apikalen Schnittfläche, aber besonders reichliches, zu einem Diskus geformtes 
Callusgewebe an der Basis; Wurzeln waren nicht vorhanden. — Versuchspflanze 5 
hatte an der apikalen Schnittfläche wenig Callus entwickelt, gute Callusbildung 
war an der basalen Schnittfläche festzustellen, doch blieb die Ausdehnung dieses 
Gewebes hinter dem Ausmaß der Callusbildung bei Versuchspflanze 4 zurück. 
Wurzeln waren auch hier nicht ausgebildet. 

Die Ergebnisse der N-Bestimmungen sind aus Tabelle 4 zu entnehmen. 
Die Wurzeln wurden bei den Analysen nicht mit herangezogen. 














Tabelle 4. 
N in mg pro lg Frischgewicht. 
1 2 3 4 5 
5 2 i 4,5 ~~ 
pas [205m] bas [200m] pas [180m] bas [Sem] bas |e Sem 
9. 6. 1,24 1,54 2,14 2,04 1,34 
20. 7. 1,93 | 1,40 | 1,53 | 1,12 | 2,79 | 0,905 | 4,88 | 0,916 | 4,16 | 1,08 
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Da die beiden kürzesten Stecklinge an der Basis zwar eine starke 
N-Anreicherung, aber keine Wurzelbildung aufweisen, hat der N hier 
wahrscheinlich nicht die Rolle eines begrenzenden Faktors gespielt. 
Entweder waren also bei diesen kurzen Stecklingen zu geringe Mengen von 
Kohlehydraten vorhanden, oder aber, was nach der Deutung von BoviıL- 
LENNE und WENT (1) stichhaltiger erscheint, die in jenen kurzen basalen 
Stengelstücken vorhandenen Mengen von Rhizocalin hatten nicht zur 
Bildung der Wurzeln ausgereicht. 

Die Ergebnisse dieses Abschnittes lassen sich also dahin zusammen- 
fassen, daß bei der Stecklingsbildung größere Mengen von N der Basis 
zuströmen, daß aber diese N-Substanzen an sich noch nicht von aus- 
schlaggebender Bedeutung für die Wurzelbildung sind. 


IV. Die N-Verteilung in Stecklingen aus Pfropfungen. 

Die Versuche, über welche im folgenden berichtet werden soll, dienten 
der Klärung der Frage, ob sich die an ‚gewöhnlichen Sproßstecklingen 
gemachten Erfahrungen über die N-Wanderung zur Basis auch auf 
Pfropfungen übertragen lassen, welche als Stecklinge verwendet werden. 
Namentlich die Frage, ob der an der Basis der Unterlage hervortretende 
N-Bedarf von den N-Reserven der Unterlage gedeckt zu werden vermag, 
oder ob er, — was für unser Versuchsziel erwünschter wäre — auch zu 
einer Abstoßung der N-Überschüsse des Reises führt, konnte im Vorjahr 
auf Grund der wenigen bereits vorliegenden Versuchsergebnisse noch 
nicht entschieden werden. Im folgenden sollen die Ergebnisse der N-Be- 
stimmungen an 5 Versuchspflanzen mitgeteilt werden. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Homoplastische Pfropfung; Datura Stram., gepfropft mit geneigter Schnitt- 
fläche am 6. 10; analysiert am 6. 12. Unterlage unbeblättert, 6,2 cm lang, Reis 
Hauptachse 18,6 cm lang, Gabeläste 1,5 und 4cm lang, gut verwachsen, keine 
Wurzeln über der Verwachsungszone, Pfropfzone 2,5 cm lang; Basis D = 0,4 cm, 
Pfropfzone D = 0,4 em. 

2. Heteroplastische Pfropfung; Nic. Tab. G.5 mit geneigter Schnittfläche 
gepfropft am 6. 10. auf Datura Stram.; analysiert am 4. 12. Unterlage unbeblättert 
6,6 em lang, Ds = 0,33 cm; Reis 6cm lang, mit zahlreichen kleinen Blättern 
versehen, Verwachsung tadellos, einige vertrocknete Wurzeln über Verwachsungs- 
zone. 

3. Heteroplastische Pfropfung, Steckling, Nic. Tab. G. 6, mit geneigter Schnitt- 
fläche gepfropft auf Datura Stram. am 6.10.33, gesteckt am 6.11.33, gut bewurzelt, 
analysiert am 1.12. Reis 13 cm lang, nicht blühend oder fruchtend, dichter Wurzel- 
pelz bis 4cm acrop. der Verwachsungszone, viel Callus. Unterlage 6cm lang, 
8 Wurzeln in einer Länge von etwa 2cm, Basis D = 0,45 cm, Pfropfstelle D = 
0,6 cm. 

4. Heteroplastische Pfropfung, Nic. Tab. G. 7, am 26. 10. mit schiefer Schnitt- 
fläche gepfropft auf Datura Stram., gesteckt am 8. 11., nicht bewurzelt, von der Basis 
der Unterlage her absterbend. Reis und die noch frisch gebliebenen Teile der Unter- 
lage am 11. 12. analysiert. Reis 7 cm lang, gut beblättert, dichter Wurzelpelz über 
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Mi ri Unterlage unbeblättert, 15 cm lang, 5 cm der Basis abgefault, 
6 cm — V,+ cm. 

5. Homoplastische Pfropfung, Datura Stram., mit geneigter Verwachsungsfläche 
am 6. 10. gepfropft, am 9. 11. gesteckt, gut bewurzelt, am 7. 12. analysiert. Reis 
26cm lang, unbeblättert, mit neu austreibenden Achselsprossen, Verwachsung 
(2,2 cm lang) tadellos. Unterlage 4,5 cm lang, unbeblättert, Faulstelle 1,1 cm über 
der Basis, aber nur einseitig sich über die Rindenteile erstreckend. D, = 0,49 em, 
Pfropfzone D = 0,37 cm. 

Die Ergebnisse der N-Bestimmungen sind in Tabelle 5 zusammengestellt. 


Tabelle 5. 
N in mg pro g Frischgewicht. 








Pflanze|Pflanze|Pflanze|Pflanze|Pflanze 
I II Im IV Vv 
A. Unterlage 
1 | Basis (bei III und V mit Wurzeln) . . | 0,854 | 0,705 | 2,42 5,31 
2 | Acrop. anschl. an Basis ....... 0,666 | 0,686 | 1,415 2,39 
3 | Unterlagenmitte (bei III 3 cm, bei IV 0,994 | 1,255 
Seat pu ~ Am der Basis) ...... 
4 re “us Ur. a 1,03 | 0,830 | 0,995 
5 | Unterlagenspitze (keilförmig) . . . . . 1,072 | 1,63 | 1,515 | 1,68 | 2,54 
B. Reis 
6 | Reisbasis (keilförmig, bei II, III und IV 
mit Wurzen).......... … 11,33 |2,37 |1,86 |2,33 | 1,86 
7 | Acrop. anschl. an Reisbasis . . . . . 0,945 | 1,25 | 0,97 | 0,821 
8 |A . (bei I 7 em, bei ITT 5 cm oberhal 
ergweigung). - + - . » + .« . . . 0,842 0,74 
CR, LT nu hen einen, 1,17 | 1,208 | 1,367 | 0,885 | 0,727 




















Die in der Tabelle angegebenen Werte ermöglichen einen Vergleich 
der N-Verteilung in normalen homoplastischen und heteroplastischen 
Pfropfungen (Pflanze I und II) mit jener Schichtfolge der N-Substanzen, 
die in Pfropfungen nach erfolgreicher Stecklingsbildung (III, V) Platz 
greift. Die Einbeziehung einer heteroplastischen Pfropfung, die zwar 
als Steckling behandelt worden war, aber keine Wurzeln getrieben hatte 
(Pflanze IV), soll die Wirkung der Organneubildung auf die N-Verteilung 
noch besonders verdeutlichen. 

Bei den verschiedenen Stengelzonen der normalen homoplastischen 
Datura-Pfropfung finden wir das wenig erhebliche N-Maximum im Bereiche 
der Reisbasis. In der Unterlage nimmt der N-Gehalt in basipetaler 
Richtung fortschreitend ab, um nur in der Stengelbasis selbst wieder einen 
ganz leichten Anstieg zu erreichen. Ähnlich sinken die N-Werte im 
Reis mit der acropetalen Entfernung von der Basis und werden erst in 
der Spitzenregion wieder etwas ansehnlicher. Sowohl die absoluten 
N-Werte als auch die Unterschiede zwischen den einzelnen Zonen sind 
verhältnismäßig gering. 

Dieser für die homoplastische Datura-Pfropfung geltenden N-Ver- 
teilung entspricht auch die in der Unterlage der heteroplastischen 








'y 
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Pfropfung (II): Auch hier ist ein allgemeines N-Gefälle von der Spitze 
zur Basis festzustellen, auch hier sind ferner die absoluten N-Werte 
gering. Im Reis ist gemäß unserer Erwartung das Maximum an der 
Basis stärker ausgeprägt. Der N-Gehalt der proximalen Endigungen 
der Pfropfsymbionten ist daher bei den heteroplastischen Pfropfpartnern 
um 0,74 mg verschieden, zwischen den entsprechenden Zonen der homo- 
plastischen Propfung nur um 0,258 mg. 

Betrachten wir demgegenüber die N-Verteilung in den beiden bewur- 
zelten Stecklingen, so ist bei beiden das N-Maximum aus der Reisbasis 
in die Basis der Unterlage verlegt. Die N-Werte der Unterlagen fallen 
von der Basis bis etwa zur Sproßmitte ab und steigen dann wieder all- 
mählich bis zur Unterlagenspitze hin an. Beim heteroplastischen Pfropf- 
steckling übertrifft der N-Gehalt der Reisbasis den der Unterlagenspitze 
nur mehr um 0,345 mg, beim homoplastischen Steckling ist sogar eine 
umgekehrte Differenz zwischen den Pfropfpartnern festzustellen, d. h. die 
Unterlagenspitze wies einen höheren N-Gehalt auf als die Reisbasis. 

Die N-Verteilung im unbewurzelten Steckling entspricht weit mehr 
der N-Schichtung in der normalen heteroplastischen Pfropfung als der 
in der bewurzelten Vergleichspflanze. 

Alle diese Befunde lassen in hohem Maße die Annahme gerechtfertigt 
erscheinen, daß bei den bewurzelten Pfropfstecklingen beträchtliche 
N-Mengen aus dem Reis in die Unterlage übergetreten sind. Dieses Er- 
gebnis ist für die geplante Fortsetzung der Studien über die Eiweiß- 
spezifität der Pflanzenarten von ausschlaggebender Bedeutung. Denn 
mit Hilfe dieser Methodik wird es vielleicht möglich sein, die proteoly- 
tischen Spaltungsvorgänge vergleichend zu verfolgen, die bei der zwangs- 
mäßigen Überführung von Eiweißstoffen aus Reisern in homoplastische 
und heteroplastische Pfropfunterlagen ablaufen. 

Hier soll noch die Frage geprüft werden, ob sich alle Pfropfstecklinge 
in gleicher Weise für die Anstellung derartiger Versuche eignen, oder ob 
unsere Versuchspflanzen hinsichtlich ihrer Eignung eine Ausnahme- 
stellung einnehmen. Hierzu sei bemerkt, daß ähnliche Versuche, wie sie 
in Tabelle 5 dargestellt sind, auch an älteren homoplastischen Tabak- 
pfropfungen vorgenommen wurden. Auch bei diesen zeigte es sich stets, 
daß bei der Stecklingsbildung eine starke N-Zufuhr zur Basis erfolgt, 
doch ließ sich dabei vielfach die Frage nicht entscheiden, ob der der 
Basis zugewanderte N tatsächlich, wenigstens teilweise, den Reisern 
entstammte. Diese Schwierigkeit rührte daher, daß einerseits Tabak- 
stengel an sich — schon durch die Art ihrer Beblätterung — einen höheren 
N-Gehalt aufweisen als Datura-Stengel, und daß andererseits bei unseren 
Tabakpfropfungen die Entfernung zwischen Basis und Pfropfstelle sehr 
groß gewählt worden war. Es bestand also die Möglichkeit, daß der 
N-Bedarf der Basis schon von den acropetal gelegenen Teilen der Unter- 
lage her gedeckt werden konnte. 

2% 
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Umgekehrt bestand der Vorteil der bei den oben beschriebenen 
Versuchen verwendeten Pflanzen darin, daB die an sich N-armen, relativ 
sehr jungen Datura-Unterlagen schon in geringer Entfernung über der 
Basis ein N-reiches Reis trugen. Auf diese Faktoren wird auch bei der 
Beschaffung von Versuchspflanzen für das weitere Studium der Eiweiß- 
spezifität der Pfropfpartner großer Wert zu legen sein. 

Endlich ist noch auf eine Frage einzugehen, die für die richtige Ein- 
schätzung der Methode der Stecklingsbildung bedeutsam ist. Es muß 
nämlich geprüft werden, ob denn tatsächlich bei Stecklingen größere 
Mengen von N-Substanzen zur Basis wandern als bei normalen Pflanzen 
und normalen Pfropfungen. 

Zwar konnten wir in den basalen Stengelteilen unserer normalen Pfropf- 
unterlagen relativ nur geringe N-Mengen auffinden. Aber es besteht 
ja bei diesen in ihrer normalen Entwicklung nicht gestörten Pflanzen 
die Möglichkeit, daß die Wurzeln als Aufnahmeorgane für N-Substanzen 
dienen. Denn die Wurzeln verfügen ja, wie oben S. 15 angeführt ist, 
über einen ansehnlichen N-Gehalt. Doch spricht eine Reihe von Beob- 
achtungen gegen die Annahme, daß während des ganzen Entwicklungs- 
ablaufes einjähriger Pflanzen größere Mengen von N-Substanzen aus dem 
Stengel in die Wurzeln übertreten. Hier ist zunächst die Tatsache her- 
vorzuheben, daß junge, noch wachstumsfähige Wurzeln einen höheren 
N-Gehalt aufweisen als solche, die schon in den Dauerzustand über- 
gegangen sind. So fand ich beispielsweise bei 2 Tabakpflanzen mit 
verhältnismäßig jugendlichem Wurzelsystem die folgende N-Verteilung: 


N in mg pro g Frischgewicht 




















Pflanze 1 | Pflanze 2] Pflanze 1 | Pflanze 2 
Wurzelspitzen . . 3,18 4,38 Wurzelbasis . . . 2,64 1,74 
Wurzelmitte . . . 3,32 | Stengelbasis . . .| 2,22 | 0,76 


Da nun während der Entwicklung das Verhältnis des Dauergewebes 
zum wachstumsfähigen Gewebe zunimmt, ist mit einem fortschreitenden 
Rückgang des N-Bedarfs der Wurzeln — wenigstens bei solchen Pflanzen, 
bei welchen die Wurzeln nicht ausgesprochene Speicherfunktion auf- 
weisen, — zu rechnen. 

Dieser Rückgang des N-Bedarfes der Wurzeln läBt sich aber nicht 
nur erschlieBen, er ist wenigstens bei manchen Pflanzen schon beobachtet 
worden. Rem hat den N-Gehalt verschiedener Organe bei jeweils der 
gleichen Anzahl von Bohnenkeimlingen in fortschreitendem zeitlichen 
Abstand vom Keimungstermin bestimmt und hierbei beobachtet (11. 
S. 276), daß der N-Gehalt der Wurzeln, der nach dem ersten Entwick- 
lungsabschnitt von 9 Tagen ziemlich hoch (101 mg) befunden worden 
war, nach 7 Tagen auf einen niederen Wert (80 mg) herabgesunken war 
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und auch nach weiteren 4 Tagen keinen neuerlichen Aufstieg gezeigt 
hatte. f 

Zieht man weiterhin in Betracht, daß selbst in Fällen, in denen tat- 
sächlich N-Substanzen aus dem Stengel in die Wurzeln einwandern, dieser 
N-Übertritt bei der intakten Pflanze allmählicher erfolgen kann als bei 
Stecklingen, und daß Pflanzen mit entwickeltem Wurzelsystem auch 
aus dem Boden N in größeren Mengen aufzunehmen vermögen, so wird 
klar, daß zweifellos durch die Stecklingsbildung eine recht erhebliche Inten- 
sivierung der basipetal gerichteten N-Strömung herbeigeführt wird. 


Zusammenfassung. 

1. Es werden Methoden zur Herstellung krautiger Pfropfungen mit 
waagerechter Verwachsungsebene aufgezeigt. 

2. Durch Verwendung derartiger Transplantationen bei Unter- 
suchungen über Stoffverteilung in Piropfungen lassen sich schwere 
Fehlerquellen ausschalten. 

3. An Pfropfungen mit waagrechter Verwachsungsebene konnte der 
vorjährige Befund bestätigt werden, daß sich an der Basis namentlich 
heteroplastischer Pfropfungen N-Substanzen, insbesondere Eiweißstoffe, 
ansammeln. 

4. Es werden die Unterschiede in der N-Verteilung aufgezeigt, welche 
die Stengelteile von Tabak erfahren: a) bei der Verwendung als Pfropf- 
reiser, b) bei der Einsenkung in Erde (Stecklingsbildung) und c) bei der 
Aufbewahrung in. feuchter Luft. 

5. Die Möglichkeit der experimentellen Beeinflussung der normalen 
N-Verteilung in Pflanzenstengeln wird an Stecklingen erläutert. Durch 
die Stecklingsbildung selbst wird — entgegen manchen Angaben der 
Literatur — eine N-Zufuhr zur Basis herbeigeführt; durch gleichzeitige 
Verdunkelung der Stecklinge wird das Ausmaß dieser N- Strömung 
herabgesetzt. 

6. Auch in Pfropfungen, die als Stecklinge verwendet werden, läßt 
sich eine basipetal gerichtete N-Strömung nachweisen. Die an der Reis- 
basis angestauten N-Mengen werden bei derartigen Stecklingen nament- 
lich dann mit in diese N-Strömung einbezogen, wenn kurze und N-arme 
Pfropfunterlagen Verwendung finden. 


Die vorliegende Untersuchung wurde im Botanischen Institut München- 
Nymphenburg ausgeführt. Dem Direktor dieses Institutes, Herrn Prof. 
v. WETTSTEIN, bin ich für die Bereitstellung der Hilfsmittel des Labora- 
toriums zu aufrichtigem Dank verpflichtet. 
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EIN BEITRAG ZUR ENTSTEHUNGSGESCHICHTE 
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Mit 3 Textabbildungen (6 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 18. Januar 1934.) 


Wie bekannt, bestehen bis jetzt über den Ursprung der Quertracheiden 
zwei Hypothesen: eine von PENHALLOW (1907), nach welcher die Quer- 
tracheiden aus den parenchymatischen Markstrahlzellen entstehen sollen, 
und die andere von Tompson (1910), nach welcher wir den Ursprung 
der Quertracheiden in den ge- 
wöhnlichen Tracheiden zu su- 
chen haben. Nachdem aber 
STRASBURGER (1891) schon frü- 
her die eiweißführenden Mark- 
strahlzellen aus der Rinde von 
den Siebröhren abgeleitet hat, 
gewann die Hypothese von 
THOMPSON immer mehr an 
Wahrscheinlichkeit, da wir be- 
rechtigt sind, für analoge Ge- 
bilde auch analogen Ursprung 


anzunehmen. Wenn ich die 


Frage hier zur Erörterung Abb.1. Radialer Längsschnitt durch das Stammholz 
a ' - …, -von Picea Omorica. Zwei durch kurze Tracheiden 
bringe, so geschieht es, weil verbundene Markstrahlen. Vergr. 367 x. 


meine Befunde bei Picea Omo- 

rica imstande sind, die Hypothese von THOMPSON nicht nur weitgehend 
zu stützen, sondern auch auf die Umwandlungsweise der gewöhnlichen 
Tracheiden in die Quertracheiden neues Licht zu werfen. 

Nach der Hypothese von THompson sind es hauptsächlich kurze, 
schon von dem Kambium als solche angelegte gewöhnliche Tracheiden, die 
sich allmählich in die Quertracheiden umzuwandeln pflegen. THOMPSON 
fand bei gewissen Pinus-Arten mehrere Übergangsformen, welche diese 
Umwandlungsweise von kurzen Tracheiden in Quertracheiden illustrieren 
sollen. Ganz ähnliche Übergangsformen habe auch ich im Stamm und 
in der Wurzel bei Picea Omorica sehr oft gefunden. So stellt z. B. die 
Abb. 1 zwei aus dem Stamm herrührende kurze Tracheiden dar, welche 
im Sinne der Erklärungsweise von THompson im Begriffe sind, sich 
allmählich in Quertracheiden umzuwandeln. Es hängt nur von dem 
Annäherungsgrade der Markstrahlen, die durch kurze Tracheiden mit- 
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einander verbunden sind, ab, ob in diesem Falle gemischte oder marginale 
Quertracheiden entstehen werden. 

Indessen hebe ich sofort hervor, daß alle von mir gefundenen 
Übergangsformen von Quertracheiden, wie auch diejenigen von THomP- 
son, von radialen Längsschnitten herrühren, die aber am wenigsten 
geeignet sind, uns über die Umwandlungsweise von gewöhnlichen 
Tracheiden in Quertracheiden eine klare Vorstellung zu geben. Auf 
radialen Längsschnitten können wir zwar die Quertracheide ihrer ganzen 
Länge nach zur Ansicht bekommen, aber etwas Näheres über ihre 
Entstehungsweise aus gewöhnlichen Tracheiden können wir eigentlich 
nur auf den tangentialen Längsschnitten beobachten. Mit anderen 
Worten, es handelt sich um die Frage: ob die Übergangsformen der 
Quertracheiden aus kurzen gewöhnlichen Tracheiden, wie THOMPSON 
es glaubt, entstanden sind, oder ob es sich etwa um durch Abspaltung 
entstandene Endteile von gewöhnlichen Tracheiden, wie ich es behaupte, 
handelt. Die Antwort auf diese Frage werde ich versuchen auf Grund 
meiner Befunde, die von tangentialen Längsschnitten bei Picea Omorica 
herrühren, zu geben. 

Es ist mir auf tangentialen Längsschnitten sehr oft aufgefallen, daß 
die vertikalen gewöhnlichen Tracheiden in so enger Verbindung mit den 
Quertracheiden stehen, als ob sie da ihren Ursprung hätten. In der Tat 
ist aber gerade das Gegenteil wahr: es ist die Quertracheide, die durch 
Abspaltung aus einer vertikalen gewöhnlichen Tracheide entstanden. ist. 
Und wenn wir diese Verbindung nicht immer auf den tangentialen 
Längsschnitten finden können, so liegt die Ursache nur darin, daß sich 
so entstandene Quertracheiden kurz nach ihrer Entstehung in radialer 
Richtung verlängern. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daß solche 
Quertracheiden auch selbständig werden, nachdem sie die Verbindung 
mit vertikalen Tracheiden, aus denen sie entstanden sind, verloren haben. 
Auf einen solchen Fall komme ich am Ende dieses Aufsatzes zurück. 

In der Abb.2 habe ich mehrere solche durch Abspaltung aus ge- 
wöhnlichen Tracheiden entstandene Quertracheiden zusammengestellt, 
die alle von tangentialen Längsschnitten aus dem Stamme und aus der 
Wurzel von Picea Omorica herrühren. In Abb. 2A ist die obere Quer- 
tracheide (m) in vertikaler Richtung gestreckt und sicherlich durch 
Abspaltung aus der gewöhnlichen Tracheide entstanden. Hätten wir 
aber durch diesen Teil des Holzes einen radialen Längsschnitt gemacht, 
so müßten wir diese vertikal gestreckte Quertracheide im Sinne der 
Erklärungsweise von THOMPSON als eine kurze Tracheide erklären, was 
ganz falsch wäre. Erst ein tangential gemachter Längsschnitt sagt uns 
rein und klar, daß wir im betreffenden Falle keine kurze Tracheide vor 
uns haben, sondern einzig und allein einen durch Abspaltung entstandenen 
Endteil einer gewöhnlichen Tracheide, der sich bald in eine echte Quer- 
tracheide umwandeln wird. Hier haben wir also das beste Beispiel dafür, 


Beitrag zur Entstehungsgeschichte der Quertracheiden bei den Koniferen. 95 


wie richtig unsere Behauptung ist, daß wir über die Entstehungsweise 
der Quertracheiden nur auf den tangentialen Längsschnitten etwas 
Näheres erfahren können. 

Das wird noch klarer, wenn wir Abb.2B etwas näher betrachten. 
Hier haben wir vor uns eine gewöhnliche vertikale Tracheide, deren 
abgespalteter Endteil (p) sich so stark an den benachbarten Markstrahl 
anschmiegt, daß dieser an der Berührungsstelle eine gewisse Einwölbung 
erfährt. Ein durch diesen Teil des Holzes gemachter radialer Längsschnitt 
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Abb. 2. Tangentialer Längsschnitt durch das Stamm- (4—C) und Wurzelholz (D) von 
Picea Omorica. Die Erklärung der Buchstaben im Text. 


würde sicherlich diesen abgespaltenen Endteil der vertikalen Tracheide 
schneiden, besonders wenn der Schnitt etwas quer verlaufen würde, 
was sehr oft vorkommt. In diesem Falle müßten wir in diesem ab- 
gespaltenen Endteile der gewöhnlichen Tracheide, nach der Erklärungs- 
weise von THOMPSON, eine kurze Tracheide erblicken, was ganz unrichtig 
wäre, wie auf Grund unserer Betrachtungen aus dem tangentialen 
Längsschnitt klar hervorgeht. Es ist jetzt eine andere Frage, ob wir in 
diesem Gebilde eine Übergangsform der Quertracheide erblicken müssen, 
was nicht ausgeschlossen ist, denn sonst wüßten wir nicht wozu ein solcher 
durch die Abspaltung entstandener Endteil einer gewöhnlichen Tracheide 
eigentlich dienen sollte. Ja, angesichts der starken Einwölbung, die 
dieser abgespaltete Endteil der Tracheide im benachbarten Markstrahl 
macht, ist es nicht ausgeschlossen, daß er von diesem hineingenommen 
wird, und daß auf diese Weise eine gemischte Quertracheide entsteht. 
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Diese Entstehungsart der gemischten Quertracheiden scheint mir viel 
natürlicher als die von THOMPSON angegebene zu sein. 

Um meine Abspaltungshypothese über die Entstehung der Quer- 
tracheiden noch mehr zu unterstützen, gehe ich zur Besprechung der 
Abb. 2C und 2D. Im Falle D handelt es sich um einen einzelligen Mark- 
strahl, dessen Quertracheide (v) sicherlich durch die Abspaltung aus 
einer gewöhnlichen Tracheide entstanden ist. Solche einzellige, nur 
aus Quertracheiden be- 
stehende Markstrahlen 
habe ich sehr oft in 
der Wurzel von Picea 
Omorica angetroffen,ob- 
wohl ihre Entstehung 
auf dem tangentialen 
Längsschnitte nicht im- 
mer so klar erkannt 
werden kann wie im 
oben geschildertenFalle. 
Noch klarer scheint mir 
meine Abspaltungshy- 
pothese durch den Be- 
fund C in derselben 
Abbildung ihre Bestäti- 
gung zu finden. Da 
findet sich ein fünf Zel- 
len hoher Markstrahl, 
dessen obere Quertra- 


Abb. 3. Radialer Längsschnitt durch das Stammholz von cheide (r) höchstwahr- 
Picea Omorica. Die Erklärung im Text. Vergr.367x. Scheinlich durch Ab- 
spaltung aus der ge- 


wöhnlichen Tracheide e entstanden ist, was auch aus ihrer schiefen 
Stellung erschlossen werden kann. Inzwischen kann man für den 
nächsten oberen Markstrahl mit Sicherheit sagen, daß seine Quer- 
tracheide (s) durch Abspaltung aus der gewöhnlichen Tracheide / ent- 
standen ist. Ja, dieser Markstrahl scheint bald zweizellig zu werden, 
da eine neue Quertracheide (t) offenbar im Begriff ist, durch Abspaltung 
aus derselben vertikalen Tracheide zu entstehen. 

Bevor ich diese Auseinandersetzung schließe, möchte ich noch einen 
auf dem radialen Längsschnitt gemachten Befund (Abb. 3) etwas näher 
besprechen. Zweifellos handelt es sich hier entweder um eine Gruppe von 
mehreren gewöhnlichen Tracheiden, die sich aus ihrem vertikalen 
Verbande losgerissen und in radialer Richtung allmählich gestreckt 
haben, oder nur um eine Gruppe von Endteilen von gewöhnlichen 
Tracheiden, die sich an beiden Seiten ihrer Verkoppelungslinie abgespaltet 
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haben und ihre Verbindung mit den gewöhnlichen Tratheiden verloren 
haben. Die relative Kürze dieser Übergangsformen, besonders jene der 
unteren, sagt uns, daß die letztere Alternative nicht unwahrscheinlich 
ist. Es ist interessant, daß solche durch Abspaltung aus gewöhnlichen 
Tracheiden entstandene Quertracheiden selbst der Zergliederung noch 
weiter unterworfen sein können, was in diesem Falle durch die Krümmung 
und die Biegung der beiden oberen Quertracheiden angedeutet ist. 
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BEITRÄGE ZUR 
WACHSTUMS- UND ENTWICKLUNGSPHYSIOLOGIE 
DER FRUCHTKÖRPER VON COPRINUS LAGOPUS. 


Von 
Hernricx Borriss. 


Mit 13 Textabbildungen (14 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 6. Februar 1934.) 


Problemstellung und Literaturübersicht. 

Die experimentellen Grundlagen der Theorien, die eine Erklärung des 
Streckungswachstums anstreben, bilden zumeist Untersuchungen an 
wenigen, durch leichte Kultivierbarkeit, anatomischen Aufbau usw, 
besonders geeigneten Objekten. Der Anspruch auf allgemeine Gültigkeit 
setzt jedoch eine Nachprüfung der dort gewonnenen Ergebnisse auch an 
Pflanzen anderer Struktur und systematischer Stellung voraus. Aus 
diesem Grunde wurden für die folgenden Untersuchungen über die 
Mechanik des Streckungswachstums Fruchtkörper eines Basidiomyceten, 
der Agaricacee Coprinus lagopus, herangezogen. Vor der Inangriffnahme 
des eigentlichen Problems erwies es sich als notwendig, den allgemeinen 
Entwicklungsgang dieser Art zu verfolgen, wobei sich gleichzeitig Ge- 
legenheit zur Bearbeitung einiger entwicklungsphysiologischer Frage- 
stellungenergab. Anschließend wurde die Abhängigkeit der Fruchtkörper- 
entwicklung von äußeren Faktoren untersucht, über die in einer zweiten 
Arbeit berichtet werden soll. 


In der Literatur finden sich Angaben über die Verteilung der Wachstumsinten- 
sität schon bei Scumrrz (1842). 1860 entdeckte Hormeıster die starke Gewebe- 
spannung der einzelnen Stielelemente und hob die aktive Rolle der inneren Mark- 
zellen beim Wachstum hervor. Die auffällige Scheidung des Entwicklungsganges 
in eine Periode der Differenzierung und eine darauf folgende, in der nur noch eine 
Streckung bereits vorhandener Zellen erfolgt, ist ebenfalls tange bekannt und wird 
für Coprinus-Arten z. B. von BeereLp (1877) und Gräntz (1898) hervorgehoben. 
GRANTZ fand weiter, daß während der plötzlichen Streckung keine Abhängigkeit 
mehr zwischen Hut- und Stielentwicklung besteht und auch ein Zusammenhang 
mit dem vegetativen Mycel in dieser Entwicklungsphase nicht notwendig ist. 
Ein ähnliches Verhalten stellte W. Macnus (1906) bei Psalliota campestris fest, 
außerdem finden sich bei ihm weitere entwicklungsgeschichtliche Angaben. Später 
hat sich vor allem Knott mit der Wachstumsphysiologie der Hutpilze beschäftigt 
und bemerkt (1912), daß bei Coprinus lagopuseine Wasseraufnahme für Stielstreckung 
und Hutaufspannung nicht nötig ist, sondern die Volumvergrößerung auf Kosten des 
in den Interzellularen gespeicherten Wassers erfolgt. Von verschiedenen Autoren 
(z. B. Buzzer 1905, Kwozz 1909) wird die Umstimmung im Verhalten gegen Licht 
und Schwerkraft während des Entwicklungsganges erwähnt. In einer ausführlichen 
Arbeit über Längenwachstum und Geotropismus von Coprinus stiriacus (= Psathy- 
rella disseminata) macht Knorr (1909) Angaben über die Dehnbarkeitseigenschaften 
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der Zellmembran und die osmotischen Zustandsgrößen in den einzelnen Entwick- 
lungsstadien, bei denen allerdings dem damaligen Stande der Kenntnisse entsprechend 
Turgor, osmotischer Wert und Saugkraft nicht getrennt werden. Saugkraftbe- 
stimmungen an einer Reihe von Hutpilzen liegen ferner von URSPRUNG und 
Brum (1925) vor, während der Verlauf der Memb bei allmählicher 
Plasmolyse von Hore (1933) als Grundlage für ihre Bestimmung der Plasma- 
permeabilität an Psalliota campestris verfolgt wurde. Das Wachstum der Pilz- 
fruchtkörper ist also ‚bisher nur in geringem Maße bearbeitet, zumal die meisten 
Forscher wachst hysiologische Probleme nur nebenbei und als Grundlage für 
andere Fragestellungen a À haben. 








Kulturmethodik. 


Als Versuchsobjekt kam nur ein Pilz in Frage, dessen Kultur jederzeit mit 
Sicherheit Fruchtkörper in genügender Zahl lieferte; deswegen erschienen die kopro- 
philen Coprini von vornherein besonders geeignet. In Pferdemistrohkulturen 
traten spontan Coprineen in mehreren Arten auf. Von ihnen wurden Reinkulturen 
angelegt, indem Stücke des jungen Stieles, deren Hut abpräpariert war, auf sterili- 
siertem Pferdemist ausgelegt wurden. Diese Fruchtkörperstücke wuchsen vegetativ 
aus, und das Mycel durchzog das Nährsubstrat, um nach seiner Erschöpfung zur 
Fruchtkörperbildung überzugehen. Am regelmäBigsten gelang die Kultur bei 
Coprinus lagopus, deshalb wurde diese Art später ausschließlich benutzt. 

In 500 cem-Erlenmeyerkolben wurde der Boden 2—3 cm hoch mit sterilem 
Pferdemist bedeckt und mit Hilfe eines mycelhaltigen Miststückes beimpft. Wenn 
das Substrat von vegetativem Mycel ganz durchzogen war, wurde von den Kulturen 
auf neue Erlenmeyer abgeimpft, um stets rasch wachsendes Mycel zur Hand zu haben. 
Die Unhandlichkeit der Erlenmeyerkulturen machte ihre Verwendung zu Versuchen 
unmöglich, vor allem als es sich darum handelte, den Einfluß der Außenbedingungen 
festzustellen. Die Versuchsfruchtkörper wurden vielmehr in kleinen Gläschen 
(3,6 em hoch, 2,7 em Durchmesser) erzogen, die bis zum Rande mit sterilisiertem 
Pferdemist gefüllt waren, dann zu 30—40 Stück in große Glasschalen gestellt und 
im Autoklaven nochmals sterilisiert wurden. 2—3 Wochen nach der Impfung mit 
frischem Mycel erschienen die ersten Anlagen. Die Gläschen mit den jungen Frucht- 
körpern konnten nun leicht z.B. zur Messung der Wachstumsgeschwindigkeit usw. 
gebraucht werden, ohne daß Störungen durch Verletzungen des Mycels zu befürchten 
waren. Die Kulturgläschen wurden, sobald sich die ersten Anlagen zeigten, aus den 
Glasschalen in quaderförmige Küvetten mit ebenen Glaswänden übertragen, in 
denen die Entwicklung messend verfolgt werden konnte, ohne daß die Küvetten 
geöffnet zu werden brauchten. Für genügende Luftfeuchtigkeit war dabei durch 
Auskleidung der Wandungen mit feuchtem Fließpapier gesorgt. 

Erwähnt sei, daß eine Reihe von Versuchen mit anderen Kulturmedien gemacht 
wurden, die sich jedoch alle nicht als ebenso günstig erwiesen wie der später aus- 
schließlich benutzte Pferdemist. Entweder traten leicht Infektionen durch Mucor 
oder Penicillium auf, oder das Wachstum der Fruchtkörper war gering und es kam 
nur zur Ausbildung von Kiimmerformen. Vielleicht haben hier weniger die chemi- 
schen als vielmehr die physikalischen Eigenschaften des Substrates die normale 
Entwicklung gehemmt. 





A. Der Ablauf der normalen Entwicklung und der anatomische Aufbau 
des Fruchtkörpers. 

Bevor Untersuchungen über die Mechanik des Wachstums angestellt 

werden konnten, war es nötig, eine genaue Kenntnis des normalen Ent- 

wicklungsablaufes der Fruchtkörper von ihrer Anlage bis zur Sporenreife 
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zu gewinnen und die dabei stattfindenden Änderungen im anatomischen 
Aufbau und im physiologischen Verhalten zu verfolgen. Als ‚normal‘ 
wird dabei eine Entwicklung angesehen, die sich unter bestimmten, für 
den Pilz möglichst natürlichen Lebensbedingungen vollzieht, d.h. bei 
einer Temperatur von etwa 15—20°, hoher Luftfeuchtigkeit (90% und 
darüber) sowie hellem diffusem Tageslicht und geeigneter Ernährung 
(sterilisiertem Pferdemist). Weiterhin soll vorausgesetzt werden, daß 
die Kultur in den beschriebenen Gläschen erfolgt, die zunächst in 
Glasschalen, später in geeigneten Küvetten gehalten werden. 





Abb. 1. Fruchtkörper von Coprinus lagopus in verschiedenen Entwicklungsstadien. a junge 

Anlagen im Beginn des 1. Stadiums; b Fruchtkörper am Ende des 1. Stadiums; e Frucht- 

körper im 2. Stadium; d Fruchtkörper am Ende des 3. Stadiums; e Fruchtkörper im 
4. Stadium. 


Wenn hierin das Mycel nach längerem vegetativen Wachstum in das 
reproduktive Stadium übergeht, erscheinen auf der Oberfläche des Nähr- 
bodens zahlreiche Anlagen, von denen aber der größte Teil in seiner 
Entwicklung bald stehenbleibt und später zugrunde geht. Auf jedem 
Gläschen kommen zu gleicher Zeit in der Mehrzahl der Fälle nur ein, 
manchmal zwei, sehr selten drei Fruchtkörper zur Sporenreife. Offenbar 
bildet das gesamte vegetative Mycel eine enge physiologische Einheit, 
und die Wirkungen einer sich entwickelnden Fruchtkörperanlage teilen 
sich dem ganzen System mit. Schon ein geringer Entwicklungsvor- 
sprung genügt, um .das Wachstum sämtlicher anderer Anlagen zu- 
gunsten dieser einen zu unterdrücken; kommen zwei oder mehr zur 
Reife, so verläuft ihre Entwicklung vollständig synchron. 

Die jüngsten Fruchtkörper bilden zunächst kugelige weiße Hyphen- 
knäuel (Abb. 1), später nehmen sie längliche Gestalt an. Jetzt wird 
bereits eine Zweiteilung sichtbar: Vom Stiel setzt sich der von einer 
haarigen Volva umschlossene Hut ab; die Grenze ist freilich noch undeut- 
lich. Mit fortschreitender Entwicklung wird unter dauerndem Wachstum 


junge 
ucht- 
ar im 


das 
ähr- 
iner 
dem 
ein, 
nbar 
heit, 
eilen 
vor- 
zu- 
zur 


hen- 
wird 
iner 
eut- 
tum 


Entwicklungsphysiologie der Fruchtkôrper von Coprinus lagopus. 31 


die Trennung schärfer. Schließlich löst sich die Volva in einzelne Haar- 
büschel auf, und die Verwachsungen zwischen Hutrand und Stiel werden 
beseitigt. Mit diesem Augenblick beginnt die Verfärbung des solange 
schneeweißen Fruchtkörpers. Zunächst wird der Hut bräunlich, dann 
grau und endlich fast schwarz. Von der Volva sind jetzt nur noch Flocken 
vorhanden, die der Hutoberfläche lose auf- 
sitzen. Mit der Sporenreife, die sich durch 
die Dunkelfärbung des Pilzes zu erkennen 
gibt, beginnt ein neuer Entwicklungsabschnitt 





a b 
Abb. 2. Fruchtkörper von Coprinus lagopus in der zweiten Entwicklungsphase. a während 
der Stielstreckung (5. Stadium); b ausgewachsener Fruchtkörper mit aufgespanntem Hut. 


(Abb. 2), dessen auffälligstes Merkmal in der plötzlichen Steigerung der 
Wachstumsgeschwindigkeit des Stieles liegt, während der Hut zunächst 
unverändert bleibt. Erst nachdem das Stielwachstum ganz oder nahezu 
beendet ist, wird der Hut aufgespannt, und die Sporenaussaat beginnt. 
Bald setzt das Zerfließen der Lamellen ein, der Hut verwandelt sich in 
eine dunkle Flüssigkeit, die zu Boden tropft, und endlich welkt auch 
der Stiel. 

Wenn man neben diesen äußeren Veränderungen die fortschreitende 
Differenzierung des Hymeniums verfolgt, so lassen sich mit Sicherheit 
5 Entwicklungsstadien unterscheiden. Die Möglichkeit einer solchen 
Trennung ist wichtig, wenn man beabsichtigt, das physiologische Verhalten 
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der Fruchtkörper im Laufe ihrer Entwicklung zu untersuchen. Die Größe 
oder das Alter der Pilze geben keinen Anhaltspunkt für den erreichten 
Entwicklungsgrad. 

Das erste Entwicklungsstadium (Abb. 1) ist durch die im apikalen 
Stielteil stattfindenden Zellteilungen charakterisiert; mit ihrem Aufhören, 
das sich im mikroskopischen Bild deutlich durch die Wölbung der Zell- 
querwände anzeigt, beginnt das zweite Stadium. Dieses findet sein Ende 
mit der beginnenden Auflösung der Volva, die daran zu erkennen ist, 
daß der den Hut bedeckende weiße Filz sich leicht abstreifen läßt, 
während er vorher fest mit der Hutoberfläche verbunden war. Bis zu 
diesem Augenblick ist das Hymenium nicht deutlich in Basidien und 
Paraphysen differenziert, beide Elemente bilden eine einheitliche Schicht 
von parallelen, etwa gleich hohen Zellen. Die Cystiden beginnen gerade 
erst ihr Wachstum und haben die gegenüberliegenden Lamellen noch nicht 
erreicht. Im dritten Stadium, in dem der Hut noch vollständig weiß ist, 
vollzieht sich die Sporenbildung. Zunächst werden die Basidien dadurch 
kenntlich, daß sie die Masse der Paraphysen mehr oder weniger weit über- 
ragen und im Gegensatz zu diesen reich mit Plasma erfüllt sind. Etwas 
später zeigen sich am Gipfel der Basidien kleine Höcker, auf denen 
schließlich die Sporen entstehen. Diese vergrößern sich, die Cystiden 
wachsen heran, und die Tramaschicht der Lamellen verbreitert sich 
stark. Alle bisherigen Stadien bilden zusammen die ‚erste Entwicklungs- 
phase“, im Gegensatz zu der mit dem Eintritt in das 4. Stadium 

n „zweiten Phase‘ (Abb. 2), die sich schon rein äußerlich 
durch die Dunkelfärbung des Hutes kennzeichnet, hervorgerufen durch 


Tabelle 1. Hauptmerkmale der fünf Entwicklungsstadien. 

















Merkmale von 
Stadium Hat D Sonstiges Verhalten 
Farbe weiß. Undifferenziert Zahlreiche Zell- 
Volva fest teilungen im Stiel 
Wie bei 1 Wie bei 1 Keine Teilungen, 
E ur yrs Streckung 
Entwicklungs- er angelegten 
phase | Zellen 
Farbe weiß. Differenzierung in Wie bei 2 
Ablösung der Volva | Basidien und Para- 
physen, 
Sporenbildung 
Farbe hell- bis | Reifung der Sporen Wie bei 2 
dunkelgrau. 
— Volva in einzelne 
Entwicklungs- Flocken zerfallen 
phase Farbe dunkelgrau.| Sporenaussaat | Rapide Streckung 
Volva gänzlich des Stiels, Auf- 
zerfallen spannen des Hutes, 
ZerflieBen 
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röße die Braunschwarzfärbung der Sporenmembranen. Im 5. Stadium spielen 
hten sich die plötzliche Streckung des Stieles und das Aufspannen des Hutes 
ab, gefolgt vom Zerfließen und Welken des ganzen Fruchtkörpers. Die 

Br grundsätzliche Änderung im gesamten physiologischen Verhalten, auf die 

zen, später noch mehrfach einzugehen sein wird, läßt die Zusammenfassung 

Zell- der ersten drei Stadien und ihre scharfe Trennung vom 4. und 5. als 
ade gerechtfertigt erscheinen. 

‚ist, In Tabelle 1 sind die wichtigsten Merkmale, die zur Unterscheidung 

läßt, der einzelnen Stadien dienen können, zusammengestellt. 

uhr Da für die späteren zellphysiologischen Untersuchungen eine Orien- 

und tierung über die anatomischen Verhältnisse des Fruchtkörperstieles er- 

nicht forderlich ist, sei hier in kurzen Zügen 

rade sein innerer Aufbau geschildert (Abb. 3). 

i cht Während im Anfang des ersten Stadiums “3 | 3% 

p ist, die Stielzellen noch relativ gleichartig sind, Salle deters 

urch tritt später eine Trennung in zwei Schich- 4 : "y + 

iber- ten auf: eine äußere Rindenschicht, deren SIE té 
as Interzellularen Luft führen, und eine innere A+ — Mark 

pen Markschicht mit flüssigkeitserfüllten Inter- sah la: an. 

aden zellularen. Die Mitte des Stieles wird fast 41 HE --- höhlen- 

sich in ihrer ganzen Lange von einer Mark- ie 4 RON 

al höhle durchzogen, die ebenfalls mehr oder AT) LIVE 

lium weniger von Wasser erfüllt ist. Einen ähn- ET [1 = DS qu 

rlich lichen Aufbau zeigt nach BREFELD (1877, RK a Schicht 

urch S. 40) Coprinus stercorarius und nach 5 y — 





KxozL(1909) Coprinus stiriacus (wie KNOLL 
später berichtigt, ist diese von ihm neu 
En aufgestellte Art identisch mit Psathyrella gape bate dur einen 
— disseminata). Neben der radiären Diffe- Fruchtkörper im Beginn 

: . . . dé 3. Stadiums. 
oll- renzierung zeigen sich auch in der Längs- 
Stiel richtung Unterschiede. Die Zellen in der Nähe der Stielspitze sind 
en, klein und sämtlich plasmareich, im ersten Stadium tragen sie meri- 
es stematischen Charakter, die Querwände sind eben. Dann steigt die 

Zellgröße infolge der einsetzenden Streckung bis zum Hutrande beträcht- 

lich an, die Zellform ist zylindrisch mit fast halbkugeligen Querwänden. 

Der Basalteil des Stieles, der etwas angeschwollen ist und deswegen als 

Bulbus bezeichnet werden soll, besteht aus Zellen, deren Größe nach unten 
— zu mehr und mehr abnimmt; ihre Gestalt ist unregelmäßig, sehr häufig 

flaschenförmig, die basalen Zellen sind elliptisch oder beinahe kugelig. 

Die Bulbuszellen sind bereits im 2. Stadium fast ausgewachsen, für das 

Wachstum kommt also hauptsächlich der obere Teil des Stieles in Frage. 


gs Die Rindenschicht beginnt erst etwas oberhalb des Bulbus, nimmt zu- 
ates, nächst an Mächtigkeit stark zu, um gegen die Spitze hin wieder etwas 


dünner zu werden. Die Zellen dieser Schicht wurden wegen der schlechten 
Planta Bd. 22. 3a 
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Beobachtbarkeit im Verlauf der Untersuchungen nur selten berücksichtigt; 
sachlich ist diese Vernachlässigung deswegen berechtigt, weil es die 
Markhyphen sind, die den aktiven Teil beim Wachstum darstellen. Dieses 
Markgewebe läßt sich wieder in zwei durch Übergänge miteinander 
verbundene Gewebe gliedern: in die inneren Markhyphen, die nur einen 
dünnen Plasmawandbelag enthalten, von dem aus einzelne Stränge die 
Vakuole durchziehen, und in die viel plasmareicheren äußeren Mark- 
hyphen. Diese zeigen deutlich ein grobes Plasmawabenwerk, das zwar 
auch bei den inneren Hyphen vorhanden ist, jedoch in so dünner 
und feiner Form, daß es erst bei stärkerer Vergrößerung sichtbar wird. 
An diese äußere Schicht schließen sich dann die Rindenhyphen an. Die 
bereits bei sehr jungen Anlagen vorhandene Markhöhle vergrößert sich 
später durch radiäres Wachstum der Gewebe stark. Ihre Wandung wird 
von unregelmäßig verlaufenden, im Verhältnis zu den gewöhnlichen 
Fruchtkörperzellen recht dünnen Hyphen ausgekleidet, die aber im Laufe 
der Entwicklung mehr und mehr zurücktreten; wahrscheinlich stellen 
sie ihr Wachstum schon früh ein. 

Zu diesen Hauptgeweben kommen noch zwei weniger auffällige Zell- 
arten, die fast stets übersehen worden sind. Nur Were (1911) erwähnt 
sie und beschreibt dabei besonders die sog. Milchröhren genauer. Solche 
Milchröhren sind auch bei Coprinus lagopus allgemein verbreitet; sie 
liegen meistens in der Wandbekleidung der Markhöhle, deren Hyphen 
sie in ihren Abmessungen gleichen. Durch den dicken weißlich opali- 
sierenden Inhalt (Glykogen) sind sie leicht kenntlich. Besonders deutlich 
werden sie bei Vitalfärbung mit Methylenblau, mit Jodjodkali färben 
sie sich intensiv braunrot. Die zweite Zellform ist im ganzen Frucht- 
körper zu finden, fällt allerdings erst bei genauer Betrachtung in die Augen. 
Man bemerkt dann an Längsschnitten, daß die großen Stielzellen überall 
von einem Netz feiner Hyphen umsponnen sind, die sich durch die Inter- 
zellularen ziehen. Diese Hyphen entsprechen fast genau dem vegetativen 
Mycel; sie besitzen deutliche Schnallen und anastomosieren reichlich 
miteinander. Vielleicht tragen sie zum festeren Zusammenhang des 
Fruchtkörpers bei, da die großen Stielzellen nur an ihren kurzen Quer- 
wänden miteinander verwachsen sind. Außerdem scheinen sie aber noch 
eine andere Aufgabe zu erfüllen, allerdings wurden beweisende Versuche 
zu dieser Frage nicht angestellt. Bekanntlich zeigen abgeschnittene Frucht- 
körper unter geeigneten Bedingungen starke vegetative Hyphenausspros- 
sungen, eine Eigenschaft, von der z. B. bei der Gewinnung der Reinkulturen 
ausgegangen wurde. Solche Aussprossungen weisen in besonderem Maße im 
Dunkeln aufgezogenene unverletzte Fruchtkörper auf, deren Stiel, bald 
nachdem er sein Wachstum eingestellt hat, von einem weißen Pelz 
bedeckt ist. (SCHENK, 1919, beschreibt dieselbe Erscheinung bei Coprinus 
narcoticus.) Nach der Ansicht früherer Untersucher sind alle Stielzellen 
gleichmäßig zu diesen Aussprossungen befähigt (z. B. BRErELD, 1877); 
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allenfalls wird angenommen, daß ein Auswachsen nicht überall gleich 
stark erfolgt; stets sind es aber die gewöhnlichen großen Stielzellen, die 
hierfür verantwortlich gemacht werden. Nur Were (1911) schreibt auch 
den dünnen Hyphen wenigstens bei älteren Fruchtkörpern eine Rolle 
bei der vegetativen Aussprossung zu. Ich möchte demgegenüber für wahr- 
scheinlich halten, daß überhaupt nur diese Hyphen zum Auswachsen 
befähigt sind. Dafür spricht einmal ihre allgemeine Verbreitung. Außer- 
dem besitzen sie schon im intakten Fruchtkörper ganz das Aussehen des 
später auswachsenden vegetativen Mycels. Schließlich ist nicht anzu- 
nehmen, daß die hoch differenzierten Stielzellen, die schon längst nicht 
mehr teilungsfähig sind, wieder in einen meristematischen Zustand über- 
gehen und den Ursprung neuer Hyphen bilden, wenn daneben vegeta- 
tives Mycel vorhanden ist, das sein Wachstum nur fortzusetzen braucht. 


B. Das Wachstum der Fruchtkörperstiele während ihrer Entwicklung. 


In der Literatur herrscht nicht immer Übereinstimmung darüber, wieweit das 
Wachstum älterer Anlagen allein durch Zellstreckung vor sich geht, oder in welchem 
Maße daneben Teilungen stattfinden. Schon Scumrrz (1842) kam zu dem Schluß, 
daß bei Hutpilzen »llgemein in den späteren Entwicklungsstadien ,,die Ausdehnung 
größtenteils durch bloße Expansion der vorhandenen, nicht durch Ansatz oder Auf- 
nahme neuer Elementarteile erfolgt‘‘. Auch später findet man meistens eine ent- 
sprechende Ansicht vertreten. Knox (1909), der die ersten genauen Messungen an 
Fruchtkörpern von Psathyrella disseminata vornahm, kann Scumrrz durchaus bei- 
pflichten. Nur bei ganz jungen Anlagen (1,5 mm Länge) konnte eine apikale meriste- 
matische Zone beobachtet werden, später erfolgt das Wachstum lediglich durch 
Streckung der einmal gebildeten Zellen. Bei Coprinus stercorarius, den BREFELD 
(1877) und Geäntz (1898) untersuchten, soll dagegen während der ganzen Dauer 
der Entwicklung Teilung im apikalen Stielteil und Streckung der neugebildeten 
Zellen das Wachstum veranlassen. 

Bei der Untersuchung von Coprinus lagopus ergab sich, daß an dem 
Wachstum des Stieles die Zellteilung nur insoweit beteiligt ist, als zunächst 
durch das apikale meristematische Gewebe eine Anzahl von Zellen ge- 
schaffen wird, die dann durch ihre Volumzunahme das S 
tum des Fruchtkörpers bewirken. Sehr bald werden die Neubildungen 
von Zellen eingestellt; dieser Zeitpunkt macht sich in der Änderung des 
mikroskopischen Bildes deutlich bemerkbar. Die bisher quader- oder 
polyederförmigen Zellen nähern sich der Zylinderform, ihre Querwände 
werden dabei fast halbkugelig. Gleichzeitig treten in dem vorher beinahe 
lückenlosen Zellverband Interzellularen auf. Bei Coprinus lagopus 
erfolgt also vom Eintritt in das 2. Stadium ab jede Größenzunahme 
nur noch durch Zellstreckung, die zunächst langsam vor sich geht, um 
später erstaunlich hohe Geschwindigkeiten zu erreichen. Eine Er- 
klärung dafür, daß bei der nahe verwandten Art Coprinus stercorarius 
nach BREFELD und Gräntz Teilungen der Zellen sehr lange Zeit vor 
sich gehen sollen, wird später bei der Besprechung des Wachstums unter 
Lichtabschluß versucht werden. 

3* 
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Zunächst seien kurz die Messungen angeführt, die sich auf die Ver- 
der Zelldimensionen während der Entwicklung beziehen, 
und die gleichzeitig die Zellgröße in den verschiedenen Zonen des Stieles 
angeben. Es wurden an der Spitze, in der Höhe des unteren Hutrandes 
und im Basalteil des Bulbus Länge und Breite von je 10 Markzellen 
bestimmt und 2 Fruchtkörper jedes Stadiums untersucht. Dabei zeigte 
sich, daß nicht die Größe des Fruchtkörpers, sondern sein Entwicklungs- 
stadium bestimmend für die Zelldimensionen ist; verschieden große 
Pilze gleichen Entwicklungsgrades bestehen also aus einer verschiedenen 
Anzahl von Zellen. In Tabelle 2 sind die Mittelwerte von je 20 Einzel- 
messungen in u eingetragen. 

Man erkennt, daß zunächst die Zellgröße im Stiel ansteigt, je weiter 
man sich von der Spitze entfernt, um am Bulbus wieder abzusinken. 
Die oberen Bulbuszellen 
strecken sich in der ersten 
Phase noch etwas, die ba- 
salen dagegen sind bereits 


Tabelle 2. Die Größe der Stielzellen 
während der Entwicklung. 


L = Länge, B = Breite der Stielzellen in «. 




















Stadium lm pure im Anfang des 2. Stadiums 

vollkommen ausgewach- 

i L. | 85,4 | 193,0 83,4 sen. An der Streckung des 

des 2. Stadiums B. | 28,3) 34,1 36,2 Stieles, die in der zweiten 

Ende L. | 202,2 | 294,7 103,2 Phase einsetzt, beteiligen 

des 3. Stadiums "% av Pl ei me à sich die Bulbuszellen nie- 
Ende if 488,5 nverände * 2 

des 4. Stadiums | B. | 49,8] 60,8 a DE 

agen sin e en 

des 5. Stediums 7 ri = fast isodiametrisch, später 


nimmt die Länge sehr 
viel stärker zu als die Breite, so daß sich am Ende des 4. Stadiums 
die Breite zur Länge wie 1:8 gegen 1:3 im 2. und ungefähr 1:1 im 
Anfang des 1. Stadiums verhält. Während der plötzlichen Streckung 
in der zweiten Entwicklungsphase vergrößert sich nur die Zellenlänge, 
die Breite dagegen sinkt unter zwei Drittel ihres Maximalwertes, so 
daß sich schließlich ein Verhältnis von 1:76,6 ergibt. Auf die Bedeutung 
dieser Breitenabnahme wird bei der Besprechung der Wachstumsmechanik 
noch einzugehen sein. 

Die Trennung des Entwicklungsganges in zwei Phasen kommt be- 
sonders deutlich in dem Verlauf der Wachstumskurve zum Ausdruck. 
Die zur ‚Aufstellung der Kurve notwendigen Messungen der Frucht- 
körpergröße geschahen mit Hilfe eines Lzrrzschen Horizontalmikro- 
skopes; neben der Gesamtlänge wurde auch die Hutgröße bestimmt. 
Die Fruchtkörper befanden sich dabei in Glasküvetten, die dem Licht- 
wechsel von Tag und Nacht ausgesetzt waren. Die Temperatur des 
Versuchsraumes schwankte etwas, im Mittel belief sie sich auf 15—16°. 


1 D. h. Stielzellen in Höhe des Hutrandes. 
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Als Beispiel ist in Abb. 4 die Wachstumskurve eines Fruchtkörpers dar- 
gestellt. Alle übrigen Messungen lieferten Entsprechendes. In der Kurve 
ist die jeweils erreichte Größe als Funktion der Zeit angegeben; die 
Wachstumsgeschwindigkeit läßt sich aus der Neigung der Kurve gegen die 
Abscissenachse ablesen. Die Messungen begannen, als am Fruchtkörper 
die Grenze zwischen Hut und Stiel gerade äußerlich erkennbar wurde, 
also während des 1. Stadiums. Zunächst wächst der Pilz mit fast kon- 
stanter, nur wenig steigender Geschwindigkeit, bis in der zweiten Phase 
mit dem Einsetzen der Stielstreckung die Wachstumsgeschwindigkeit 
sehr schnell steigt und längere Zeit das 45fache des früheren Wertes 
beträgt. Bei höherer Temperatur wurde in einigen Fällen ein Zuwachs 
von über 2 cm je Stunde gemessen. Schließlich fällt die Geschwindigkeit 
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Abb. 4. Wachstumskurve eines normalen Fruchtkörpers. Ordinate: G erreichte Gesamtgröße, 
H Hutlänge in Millimetern; Abscisse: Zeit in Stunden. 








wieder, und wenn die Hutaufspannung beginnt, ist der Stiel nahezu aus- 
gewachsen. Das Wachstum des Hutes geht zunächst dem des Stieles 
fast parallel, im 3. Stadium setzt ein kleiner Wachstumsanstieg ein, bei 
Beginn der Sporenreife (4. Stadium) ist sein Längenwachstum beendet. 
Bis zu diesem Augenblick hat sich auch die Lockerung der Verbindung 
mit dem Stiel vollzogen, mit dem der untere Hutrand zunächst durch die 
Volva fest verwachsen war. 

Dem stetigen Ansteigen der Wachstumskurve, welches Abb. 4 zeigt, 
entspricht nun keineswegs eine ebenso einfache Steigerung der Zuwachs- 
größe während der Entwicklung. In kurzen Zwischenzeiten ausgeführte 
Messungen ergaben vielmehr, daß der Kurvenverlauf nur Durchschnitts- 
werte über längere Zeiträume darstellt, die Wachstumsgeschwindigkeit 
selbst schwankt ganz ungemein, und zwar deutlich periodisch. 

Die folgenden Untersuchungen wurden nicht an normalen, in diffusem 
Tageslicht aufgewachsenen Fruchtkörpern ausgeführt, sondern an Pilzen, 
die während der ganzen Dauer ihrer Entwicklung im Dunkeln, bzw. bei 
rotem Licht, das wie Dunkelheit wirkt, gehalten wurden. Die Frucht- 
körper verändern unter diesen Bedingungen ihren Habitus vollständig 


Planta Bd. 22. 3b 
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(Abb. 5), sie „etiolieren“ (vergl. BREFELD 1877, 1877a). Der Wachstums- 
modus und das Verhalten dieser etiolierten Pilze wird in einer zweiten 
Arbeit beschrieben werden, hier sei nur das Ergebnis der Messungen 
ihrer Wachstumsgeschwindigkeit mitgeteilt. 

Da erfahrungsgemäß die Zuwachsgröße von Pflanzenorganen selbst durch 
geringfügige Temperaturschwankungen stark beeinflußt wird, wurde zunächst 
ein Thermostat konstruiert, der eine Beobachtung des Objektes mittels eines Hori- 
zontalmikroskopes gestatten sollte (Abb. 6). Er besteht im wesentlichen aus 
einem doppelwandigen Zinkblechkasten, dessen vorn und oben offener Innenraum 
auf der Vorderseite durch eine Spiegelglasplatte @ verschlossen ist. Der Zwischen- 
raum zwischen innerem und äuße- 
rem Zinkkasten ist mit etwa 10 Liter 
Wasser gefüllt, in das ein Thermo- 
meter und ein Toluolregulatur 7 
tauchen. Die Heizung geschieht 
elektrisch durch einen um den 
Kasten gewickelten Widerstan ds- 
draht W, der Strom wird über ein 
Quecksilberrelais mittels des Ther- 
moregulators 7’ bei sinkender Was- 
sertemperatur eingeschaltet. Den 
oberen Verschluß des Innenraumes 
bildet ein quadratischer Zinkkasten 
Z, dessen Boden ebenfalls aus einer 
Spiegelglasplatte besteht, und der 
mit Wasser gefüllt ist. Etwa 15cm 
über dem Wasserspiegel befindet 
sich eine spektroskopisch geprüfte 
rote Dunkelkammerlampe, deren 
Strahlen vom Spiegel S auf den in 
einer planparallelen Glasküvette K 
Abb. 5. Im Dunkeln aufgewachsene, ,,etiolierte“ befindlichen Pilz P geworfen wer- 

Ühruchtkörper en ent den. Im Gesichtsfeld des Horizon- 
talmikroskopes erscheint die Spitze 
des Fruchtkörpers also als schwarze Silhouette auf rotem Grunde. Die Temperatur des 
Innenraumes war auf 23,6° eingestellt, die Schwankungen betrugen maximal + 0,15°. 
Sie dürften kaum einen Einfluß auf die Ergebnisse der Wachstumsmessungen 
gehabt haben, da sie sich recht langsam vollzogen. (Periodenlänge von Temperatur- 
maximum zu Maximum je nach der Außentemperatur */,—1 Stunde). Die Messung 
des Zuwachses mit dem Horizontalmikroskop wurde sie 15 Min. vorgenommen und 
über 6—8 Stunden fortgeführt. Bisweilen wurde nach einer Pause von 1 Stunde 
oder am nächsten Tage erneut die Wachstumsgeschwindigkeit beobachtet. Die 
Versuche mußten häufig abgebrochen werden, weil die Fruchtkörper plötzlich ohne 
ersichtlichen Grund ihr Wachstum vollkommen einstellten. 


Bei allen gelungenen Messungen zeigten sich beträchtliche Schwan- 
kungen in der Zuwachsgröße, die meistens mehrere 100% betrugen. Diese 
Änderungen verlaufen jedoch nicht regellos, sondern in ganz gesetz- 
mäßiger Weise. Einmal ist die Länge der zwischen zwei Maximis liegenden 
Zeit ungefähr konstant ; sie beträgt im Durchschnitt 3,5 Stunden, einzelne 
Fruchtkörper haben eine Periode von nur 3, andere von 4 Stunden. 
Zweitens ist auch die Amplitudenhöhe für jeden Pilz ungefähr die gleiche, 
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ebenso die minimale Zuwachsgröße. Diese eigenartigen Schwankungen, 
die bei graphischer Darstellung (Abb.7) eine Art Sinuskurve ergeben, 
lassen zunächst vermuten, daß hier ein periodisch schwankender Außen- 
faktor mitspielt. Man könnte etwa an die Temperaturänderungen denken. 
Abgesehen davon, daß deren Periodenlänge aber eine andere ist als die 
der Wachstumskurve (1 gegen 3,5 Stunden) fällt diese Möglichkeit auch 
deswegen aus, weil die Schwankungen genau so auftreten, wenn die 
Heizung des Thermostaten ausgeschaltet wird. Die gleiche Kurvenform 
ergibt sich, wenn die Küvette mit dem Versuchsobjekt frei in der über 
kürzere Zeiten nahezu temperatur- 
konstanten Dunkelkammer aufgestellt 
wird. 

Auch andere, unbekannte Außen- 
faktoren können kaum zur Erklärung 
herangezogen werden. Bei der gleich- II eg Pe 
zeitigen Messung zweier Fruchtkörper & —— 
war der Kurvenverlauf keineswegs ci = 
immer synchron, sondern die Wachs- N 
tumsgeschwindigkeit des einen sank, 
während die des anderen ihrem Maxi- 
mum zustrebte. Weiter sprechen LE > 
Kontrollmessungen dagegen, die mit ri 
Avenakoleoptilen durchgeführt wur- = 
den. Benutzt wurde Svalöfer Sieges- =. - + - ly 
hafer, der im Licht angequollen wurde, 
um ein Auswachsen des Mesokotyls sis sad 
zu verhindern (LANGE 1929), und dann ” Abris tin TORE. 
in die kleinen Gläschen, die auch 
zur Pilzkultur Verwendung fanden, gepflanzt wurde. Die Gläschen 
waren mit gut durchfeuchteter Gartenerde gefüllt. Sie wurden unter 
denselben Bedingungen wie die Pilze in der Dunkelkammer gehalten. 
Wenn die Koleoptilen eine Länge von 1—2 cm erreicht hatten, begann 
die Messung. Sowohl im Thermostaten wie bei der Aufstellung der Küvetten 
in der Dunkelkammer ergaben sich Wachstumskurven, die von denen der 
Pilzfruchtkörper grundsätzlich verschieden sind und mit den sonst 
in der Literatur vorhandenen Angaben übereinstimmen. Die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit ist über längere Zeiträume fast konstant, Schwan- 
kungen von 20% gehören zu den Seltenheiten, außerdem macht sich 
bei diesen geringen Änderungen keinerlei Periodizität bemerkbar, nicht 
einmal bei einer einzelnen Koleoptile. In der graphischen Darstellung 
(Abb. 7) sind je vier Wachstumskurven von Coprinus und Avena einge- 
zeichnet. Man erkennt, daß es möglich ist, die Kurven der Pilze so an- 
zuordnen, daß die Extremwerte annähernd zusammenfallen, während bei 
Avena, deren Schwankungen nur unbedeutend sind, etwas Derartiges 
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nicht zu erreichen ist. Hiernach ist wohl der Schluß erlaubt, daß die 
Periodizität des Wachstums bei Coprinus lagopus eine spezifische Art- 
eigentümlichkeit endonomer Natur ist, die nicht von periodisch schwan- 
kenden Außenfaktoren verursacht wird. Ob dieser Wachstumsmodus 
nur bei etiolierten Fruchtkörpern auftritt, oder ob sich auch normale 
Pilze ebenso verhalten, bleibt noch zu untersuchen. 

Die Wachstumsgeschwindigkeit der Fruchtkörper, die dem Wechsel 
von Tag und Nacht ausgesetzt sind, läßt keinen Einfluß der Belichtung 
oder Verdunklung erkennen (s. Abb. 4), trotzdem die Ausbildung des 
Fruchtkörpers vom Licht stark abhängig ist. Offenbar liegt hier eine so 
starke Nachwirkung der täglichen Beleuchtung vor, daß die Dauer der 
Nacht nicht ausreicht, um den Einfluß der Dunkelheit geltend zu machen. 











Abb. 7. Wachstumskurven von 4 etiolierten Pilzfruchtkörpern (oben) und 4 etiolierten 
Avenakoleoptilen (unten). Ordinate: Zuwachs in Teilstrichen des Mikrometerokulars; 
Abscisse: Zeit in Stunden. 


Außerdem geht auch von einem gewissen Entwicklungsstadium ab die 
Umweltlabilität stark zurück. Der Beleuchtungswechsel ist jedoch 
insofern von Bedeutung, als er den Zeitpunkt des Einsetzens der Stiel- 
streckung bestimmt. Bereits BREFELD (1877) war bekannt, daß bei 
Coprinus diese Streckung nur während der Nacht erfolgt; er gab deshalb 
der von ihm untersuchten Form von Coprinus stercorarius den Namen 
Coprinus noctiflorus. Diese Beobachtung konnte ich durchaus bestätigen ; 
die Dunkelfärbung des Hutes vollzog sich meistens im Laufe des Vor- 
mittages, der plötzliche Anstieg der Wachstumskurve (Eintritt in das 
5. Stadium) begann am Abend mit einsetzender Dämmerung. Zwar 
schienen manchmal reife Fruchtkörper den Eintritt der Streckung zu 
verzögern, wenn die herrschende Lichtintensität noch zu hoch war, 
außerdem konnte direkt nachgewiesen werden, daß starke Belichtung 
während der Stielstreckung den Anstieg der Wachstumsgeschwindigkeit 
etwas hemmt; trotzdem dürfte der Hauptgrund für die vorwiegend 
nächtliche Streckung in anderer Richtung zu suchen sein. Auch bei 
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Dauerbelichtung ist nämlich die Entwicklung eine durchaus normale; 
die Streckung in der zweiten Phase erfolgt, trotzdem keine Verminderung 
der Lichtintensität vorausgeht. Allerdings ist die Koinzidenz der Ent- 
wicklung mit der Tageszeit jetzt verlorengegangen, Stielstreckung und 
Sporenreife treten ganz unregelmäßig teils während des Tages, teils nachts 
auf. Verdunkelt man andererseits Fruchtkörper, deren Hut durch seine 
dunkelgraue Färbung die Sporenreife anzeigt, und die sich normalerweise 
am Abend strecken würden, so übertrifft ihre Wachstumsgeschwindigkeit 
die der Kontrollen nicht, wel- 
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GrANTz (1898) konnte ich eine Abb. 8. Das Wachstum der Stielzonen eines nor- 
Einstellung des Wachstums „„4nate: Zeit in Stunden; Abseisse: Länge in 
während der inneren Differen- Millimetern. Weitere Erläuterung siehe im Text. 
zierung des Hutes, die einen 

halben bis mehrere Tage dauern soll, nicht bemerken. Bei Coprinus 
lagopus ist also ein Wachstumsstillstand in den Entwicklungsgang der 
Reproduktionsorgane nicht eingeschaltet. 

Nach der Feststellung des allgemeinen Wachstumsverlaufes interessiert 
die Verteilung der Wachstumsgeschwindigkeiten über die Zonen des 
Fruchtkörperstieles, wofür Anhaltspunkte bereits durch die Unterschiede 
in der Zellgröße der verschiedenen Regionen gegeben sind. 

Zur genaueren Festlegung der Wachstumszone wurden am Stiel Marken an- 
gebracht, und die Veränderung der Intervall-Längen mit dem Horizontalmikroskop 
beobachtet. Die Markierung machte zunächst Schwierigkeiten; nach verschie- 
denen Versuchen wurde Ruß in Paraffinöl zu einem dicken Brei angerührt. Hiermit 
konnten nicht verlaufende Marken hergestellt werden, die eine Messung gestatteten. 
Da fast die gesamte Streckungszone wenigstens zunächst unter dem Hut verborgen 
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ist, mußte zur Markierung ein Sektor des Hutes entfernt werden. Diese Operation 
gelingt vom 2. Entwicklungsstadium ab leicht und ist, wie die später mitzuteilenden 
Versuche zeigen, ohne wesentlichen Einfluß auf das Wachstum. Im 1. Stadium 
sind die Lamellen mit den Stielhyphen eng verwachsen und lassen sich ohne Ver- 
letzung des Stieles nicht entfernen. Die Messungen wurden also erst im 2. Stadium 
begonnen. Die Verteilung der Wachstumsintensität dürfte jedoch auch bei jüngeren 
Exemplaren der später beobachteten entsprechen. 

In der graphischen Darstellung (Abb. 8) sind auf den einzelnen Horizontalen 
die im Augenblick der Messung erreichten Intervall-Längen aufgetragen und korre- 
spondierende Punkte verbunden (gestrichelte Kurve!). Die Divergenz zweier neben- 

derlaufender Kurven ist ein Maß für die Größe des Zuwachses, bei Parallelität 
ist der Zuwachs = 0. Außerdem sind auf den Horizontalen in der Mitte jeden 
Intervalls Ordinaten errichtet, die ebenfalls die Zuwachsgrößen veranschaulichen. 
Da die Länge der Intervalle sich im Laufe der Messung verschieden stark ändert, 
wurde der Zuwachs immer auf die Intervall-Länge 1 umgerechnet. Die absolute 
Höhe der Ordinaten ist jedoch nur vergleichbar, soweit sie einer Horizontalen an- 
gehören; die Verbindungskurve ihrer Endpunkte gibt die Verteilung des Wachs- 
tums längs des Stieles an. 

Man erkennt aus der Darstellung, daß der Stiel bis zur Sporenreife 
mit Ausnahme der obersten Spitze und des basalen Bulbusteiles über 
seine ganze Länge hin wächst. Die einzelnen Zonen verhalten sich dabei 
ziemlich gleichartig, nur nach der Basis und Spitze zu zeigt sich eine 
leichte Abnahme. In der zweiten Phase ändert sich das Bild. Es bildet 
sich ein basales Maximum aus, das im Laufe der Zeit mehr und mehr 
zur Spitze wandert; die unteren Stielteile sind bald ganz ausgewachsen. 
Allerdings ist die Länge der Wachstumszone im Verhältnis zur Frucht- 
körpergröße stets beträchtlich. Von dem hier als Beispiel angeführten 
unterscheidet sich der Kurvenverlauf bei den übrigen untersuchten 
Fruchtkörpern nicht wesentlich. 

Bei allen Messungen fiel die recht unregelmäßige Verteilung der 
Wachstumsintensität auf; zwei aufeinander folgende Intervalle konnten 
sehr verschiedene Zuwachsgrößen zeigen, besonders wenn sie genügend 
klein gemacht waren. Obwohl diese Schwankungen sicher zum Teil 
durch Meßfehler bedingt sind, die durch das Auseinanderziehen der 
Marken im Verlaufe des Wachstums veranlaßt werden, liegen ihnen wohl 
auch reelle Ursachen zugrunde. Die Hyphen, die das Pseudoprosenchym 
der Rinde bilden, stehen nicht in dem engen Zusammenhang der Epidermis- 
zellen einer höheren Pflanze, sondern jede Hyphe besitzt eine gewisse 
Selbständigkeit. Diese Unabhängigkeit äußert sich auch in einer ver- 
schiedenen Wachstumsgeschwindigkeit, die deutlich zum Ausdruck 
kommt, wenn man nach Oorr (1931) feine Glasnadeln mit etwas Paraffinöl 
in regelmäßigen Abständen am Stiele so befestigt, daß zunächst alle 
horizontal stehen. Schon nach kurzer Zeit weisen die Nadeln in die ver- 
schiedensten Richtungen, sind teils nach rechts, teils nach links geneigt. 
Das in der Gesamtheit doch gleichmäßige Wachstum des Fruchtkörpers 
kommt also durch Summation einer großen Zahl individueller Wachs- 


tumsgeschwindigkeiten zustande. 
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Erwähnt sei hier, daß bei der Streckung des Stieles meistens eine deut- 
liche Torsion zu beobachten ist, ähnlich wie sie von Oort (1931) an 
Phycomycessporangienträgern nachgewiesen wurde. 


C. Die Beziehungen der Stielstreckung zur Wasseraufnahme und 
Hutentwicklung. 

1. Stielstreckung und Wasseraufnahme. 

Für die schon betonte Umstellung im physiologischen Verhalten des 
Pilzes beim Übergang aus der ersten in die zweite Entwicklungsphase 
sollen in diesem Abschnitt einige Tatsachen angeführt werden. In der 
ersten Entwicklungsphase ist der Pilzfruchtkörper durchaus auf eine Ver- 
bindung mit dem Mycel und die dadurch bedingte Zufuhr von Wasser 
und Nährmaterial angewiesen. Trennt man ihn ab, so entwickelt er 
sich auch bei genügender Wasserzufuhr nicht weiter, sondern stirbt nach 
kurzer Zeit ab. Mit der Dunkelfärbung des Hutes geht indessen diese 
Abhängigkeit verloren. Graue Fruchtkörper, die im 4. Stadium stehen, 
strecken ihren Stiel und spannen den Hut normal auf, wenn man sie 
vom Substrat abtrennt und in einer feuchten Kammer hält. Diese Beob- 
achtung machten schon GRANTz (1898) an Coprinus stercorarius, W. Macnus 
(1906) an Psalliota campestris und KNOLL (1909) an Psäthyrella disseminata. 
KNOLL hat später (1912) festzustellen versucht, woher das zum Wachs- 
tum benötigte Wasser eigentlich stammt. Es lag nahe, die flüssigkeits- 
erfüllte Markhöhle als Reservoir anzusehen. Durch Ausblasen mittels 
einer Kapillare konnte KNoLL jedoch dieses Wasser entfernen ; trotzdem 
streckten sich die vom Substrat abgeschnittenen Pilze in normaler Weise. 
Diese Angaben konnte ich stets bestätigen. Im dampfgesättigten Raum 
besteht immerhin die Möglichkeit einer Wasseraufnahme aus der Atmo- 
sphäre. Deshalb wurden in einer Reihe von Versuchen die Pilze in geeig- 
neter Weise in großen Reagensgläsern befestigt, deren Boden mit Schwefel- 
säure-Wassergemischen bedeckt war. Trotzdem recht konzentrierte Ge- 
mische verwendet wurden, deren Dampfdruckerniedrigung die Saugkraft 
der Stielzellen weit übertraf, fand bei allen Mischungsverhältnissen (0% bis 
40% H,SO,) fast gleichartige Streckung statt, wenn auch zu bemerken 
war, daß infolge des größeren Transpirationsverlustes die Endlänge der 
bei geringerer Luftfeuchtigkeit gewachsenen Fruchtkörper gegenüber 
der im dampfgesättigten Raume erreichten etwas zurückblieb. 

Daraus folgt, daß während der Streckung eine äußere Wasseraufnahme 
nicht erforderlich ist und wahrscheinlich auch unter natürlichen Be- 
dingungen nicht stattfindet. Eine Aufnahme von Flüssigkeit ist aber 
nur dann unumgänglich, wenn bei der Streckung tatsächlich das Zell- 
volumen wächst ; nun bestände ja die Möglichkeit, daß die Langenzunahme 
durch eine gleichzeitige Verminderung der Breite ausgeglichen würde, 
so daß schließlich das Volumen konstant bliebe. Die Messungen der Zell- 
dimensionen zeigten, daß dieser Vorgang in gewissem Maße wirklich statt- 
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findet, denn die durchschnittliche Zellbreite sinkt von 60,8 u auf 33,6 u. 
Berechnet man das Volumen am Anfang und Ende der zweiten Phase, 
wobei die Zellen ohne wesentlichen Fehler als Zylinder aufgefaßt werden 
können, so ergibt sich trotzdem eine Zunahme: Vor der Streckung beträgt 
der Zellinhalt durchschnittlich 0,00142 cmm, an ausgewachsenen Exem- 
plaren 0,00227 cmm, also erfolgt ein Anstieg um 60%. Damit ist eine 
Wasseraufnahme der Zellen erwiesen. Der Fruchtkörper besitzt neben 
dem Markhöhlenwasser aber noch einen anderen Flüssigkeitsvorrat in 
den Interzellularen der Markhyphen. Die Zellzwischenräume sind jedoch 
nur bis zum Beginn der großen Streckung mit Wasser erfüllt. Während 
der zweiten Phase werden die Interzellularen entleert, schon makro- 
skopisch gibt sich das durch die weiße Färbung des Stielgewebes zu er- 
kennen, während vorher die inneren Schichten glasig durchscheinend 
sind. Auch Knorr hält die Interzellularen für die hauptsächlichsten 
Träger des Wasservorrates, die Markhöhle soll nur unter ungünstigen 
Bedingungen, bei starker Transpiration, eine Rolle spielen. 

In diesem Zusammenhang sei auf eine Erscheinung aufmerksam ge- 
macht, die in der Literatur bisher keine Erwähnung gefunden hat. Der 
Fruchtkörperstiel bildet in der ersten Phase einen Hohlzylinder mit 
relativ großer Wandstärke und engem Lumen. Am Ende der Streckung 
ist dagegen die Wandstärke auf einen geringen Bruchteil des früheren 
Wertes zurückgegangen. Da die Zellbreite kaum auf die Hälfte sinkt, 
kann die Abnahme der Wandstärke nicht allein hierdurch bedingt werden, 
sondern es muß sich außerdem auch die Zahl der Zellschichten verringern. 
Während der Streckung muß also eine gegenseitige Lageveränderung 
der einzelnen Hyphen stattfinden. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß im Gegensatz zu der starken 
Abhängigkeit des Fruchtkörpers von einer Nährstoff- und Wasserauf- 
nahme während der ersten Phase die spätere Entwicklung ohne jede 
Verbindung mit dem vegetativen Mycel und ohne Wasseraufnahme von 
außen vor sich gehen kann. Die bei der Streckung erfolgende Volum- 
zunahme der Stielzellen um etwa 60% wird durch Flüssigkeitsaufnahme 
aus den Interzellularen gedeckt. Infolge der Verminderung des Zell- 
durchmessers arbeitet der Pilz sehr ökonomisch, denn bei ausschließlicher 
Zellverlängerung müßte das Volumen um ungefähr 500% statt um 
60% steigen. Eine weitere Wasserersparnis wird durch die Verlegung der 
Stielstreckung und Sporenausstreuung in die Nachtstunden erzielt. 
Bei der ausgesprochen hygromorphen Struktur des Fruchtkörpers würden 
die starken Transpirationsverluste am Tage bald ein völliges Vertrocknen 
zur Folge haben. 

2. Die Korrelationen zwischen Hut und Stiel. 

Im Verlauf der Entwicklung macht sich der Fruchtkörper nicht nur 
vom erzeugenden vegetativen Mycel unabhängig, sondern es lockern sich 
sogar die Beziehungen zwischen seinen einzelnen Organen in weitem Maße. 
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Bereits bei GRANTZ (1898) finden sich hierfür Belege. Trennte er den Hut 
vom Stiel, wenn sich der Träger kurz vor der Streckung befand, dann 
wuchs einerseits der Stumpf normal weiter, ebenso entfaltete sich der 
Hut, sogar wenn er in einzelne Teile zerlegt war. Macnus (1906) machte 
dieselbe Beobachtung bei Psalliota campestris. Da bei Coprinus aber 
stets eine Koinzidenz zwischen Sporenreife und Stielstreckung besteht, 
schloß GRÂNTZ auf eine Ernährungskorrelation zwischen Hut und Stiel, 
deren Wirkung sich jedoch bereits vor der Periode der Streckung vollziehen 
muß, weil später eine gegenseitige Beeinflussung wahrscheinlich nicht 
mehr stattfindet. In eigenen Versuchen sollte zunächst festgestellt werden, 
von welchem Augenblick an das Stielwachstum unabhängig von der 
Anwesenheit des Hutes verlaufen kann. Dabei ergab sich folgendes: 
Eñtfernt man den Hut, so stellt der Stiel nach einiger Zeit sein Wachstum 
ein, wenn die Operation vor dem Eintritt in das 4. Stadium erfolgte, 
d.h. vor dem Beginn der Graufärbung. Ein Ansteigen der Wachstums- 
geschwindigkeit ist nicht zu beobachten. Mit dem Eintreten der Sporen- 
reife ändert sich dieses Verhältnis von Hut und Stiel: Auch nach Deka- 
pitation setzt die plötzliche Streckung in der üblichen Weise ein. Vom 
4. Stadium ab wird also das Stielwachstum durch die Anwesenheit des 
Hutes nicht mehr beeinflußt. 

Um zu beweisen, daß sekundäre Faktoren das Versuchsergebnis nicht 
getrübt haben, wurde die Methodik etwas abgeändert. Einmal könnte 
die erhöhte Transpiration den Wachstumsstillstand der jungen Frucht- 
körperstiele verursacht haben; bei älteren Anlagen ist der Wasserverlust 
weniger bedeutend, da mit zunehmendem Alter auch die Festigkeit des 
Gewebes wächst. 

Die Stümpfe wurden deshalb mit einer Lage feuchter Watte um- 
geben; die Zuwachsgrößen erreichten darauf zwar etwas höhere Werte 
als bei unbehandelten Stümpfen, aber-der charakteristische Wachstums- 
anstieg trat auch hier nicht ein. 

Zweitens mußte es sich darum handeln, den Einfluß der Verwundung 
auszuschalten. Der Wundreiz ist jedenfalls bei jugendlichen Anlagen 
größer als bei solchen, deren Hutdifferenzierung bereits beendet ist, da 
zunächst der Hut in seiner ganzen Länge mit dem Stiel verwachsen 
ist, während er später nur noch mit der Stielspitze in Zusammenhang 
steht. Es wurden deshalb an Fruchtkörpern der ersten Phase nicht die 
ganzen Hüte entfernt, sondern Sektoren verschiedener Größe heraus- 
geschnitten, in einigen Fällen blieb nur noch ein schmaler Streifen Hut- 
gewebe mit wenigen Lamellen am Fruchtkörper. Trotzdem hier die Ver- 
wundung in etwa gleichem Maße wie bei der vollständigen Entfernung 
des Hutes mitgewirkt haben muß, entwickelten sich derartig behandelte 
Fruchtkörper stets wie normale, zeigten also den Übergang aus der ersten 
in die zweite Phase: Bald nach der Dunkelfärbung des Lamellenrestes 
setzte die plötzliche Stielstreckung ein. Unterschiede gegenüber intakten 
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Fruchtkörpern bestanden nur darin, daß häufig eine schwache Krümmung 
nach der hutfreien Seite zu bemerken war, auch mag die erreichte End- 
länge etwas geringer gewesen sein. Die Anzahl der Versuche ist jedoch 
nicht groß genug, um hierüber Bestimmtes aussagen zu können, da auch 
normale Fruchtkörper eine ganz verschiedene Größe erreichen. 

Abb. 9 zeigt drei Kurven, die den Wachstumsstillstand bei völliger 
Hutentfernung in der ersten Phase, die Weiterentwicklung bei teilweiser 
und späterer Dekapitation veranschaulichen. 

Aus allen Versuchen geht hervor, daß der Grad der Hutentwicklung 
das Wachstum der Stielzellen bestimmt. Ansteigen kann die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit nur dann, wenn der Hut in einem bestimmten 
Entwicklungszustand (be- 
ginnende Sporenreife) die 
Stielzellen beeinflußt hat. 
Entfernt man den Hut vor 
diesem Stadium, so sind 
die Zellen zu der plötz- 
lichen Steckung nicht be- 
fähigt. Unter dem Einfluß 
der Wuchsstofflehre wird 
man allerdings nicht ge- 
neigt sein, mit GRÄNTZ 
Ww Ernährungskorrelationen 
Pilze. 4 Hut im 2. Stadium +), ontfe */, entfernt; zwischen Hut und Stiel 
anzunehmen, sondern eher 

Abseisse: Zeit in Stunden. an eine Steuerung des Stiel- 
wachstums durch Phyto- 

hormone denken, die vom Hut nach Art des Wuchsstoffes in der Avena- 
koleoptile basalwärts strömen. Diese Hormone müssen schon vor der 
Schwarzfärbung des Hutes, also vor dem Einsetzen der Streckung im Stiel 
vorhanden sein und auf die Zellen gewirkt haben, wie ausden Dekapitations- 
versuchen folgt. Vielleicht bildet der reife, aber noch geschlossene Hut gar 
keine Hormone mehr; jedenfalls ließen einige Versuche, bei denen solche 
Hüte auf junge Stielstümpfe gesetzt wurden, keine Beeinflussung desWachs- 
tums erkennen. Dasselbe negative Ergebnis zeitigte die Einspritzung 
von Hutpreßsaft in die Markhöhle. Diese Versuche stellen aber keinen 
Beweis gegen die Annahme einer stofflichen Beeinflussung des Stielwachs- 
tums durch den Hut überhaupt dar. Vorausgesetzt, daß der Mecha- 
nismus grundsätzlich vergleichbar ist, so liegen die Dinge bei Coprinus 
doch sicher anders als bei der Avenakoleoptile. Hier geht während der 
ganzen Dauer des Wachstumsein stetiger Wuchsstoffstrom zur Streckungs- 
zone, dort ist während der eigentlichen Streckung gar keine Hormonzu- 
fuhr mehr nötig. Daß nicht nur der Wuchsstoff des Hutes, sondern auch 
der physiologische Zustand der Stielzellen eine wichtige Rolle spielt, geht 
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auch daraus hervor, daB die Streckung gerade in dem basalen Stielteil 
zuerst beginnt. Der hypothetische Wuchsstoff muB also geniigend weit 
entwickelte Zellen vorfinden, ehe er wirken kann. Der Mißerfolg beim 
Aufsetzen des Hutes auf einen anderen Stumpf kann sehr wohl dadurch 
verursacht worden sein, daß nicht die richtige Kombination zwischen 
Hut- und Stielalter gefunden wurde. Von einer Weiterverfolgung dieser 
Fragen wurde jedoch vorläufig Abstand genommen, da sie nicht im 
Rahmen der Arbeit lagen. 


D. Untersuchungen zur Mechanik des Streckungswachstums der Stielzellen. 


Die Grundlage der folgenden wachstumsphysiologischen Unter- 
suchungen bildet die Eigenschaft der Fruchtkörperstiele, ihre Zuwachs- 
größe im Laufe der Entwicklung außerordentlich stark zu steigern. 
Während sonst meistens an einem Organ das Verhalten der wachsenden 
Zellen mit dem der ausgewachsenen Zone verglichen wird, und man aus 
den beobachteten Unterschieden Schlüsse zieht, welche Zelleigenschaften 
als die primären Wachstumsursachen zu betrachten sein können, soll hier 
eine Reihe von Zelleigenschaften derselben Zone durch die ganze Frucht- 
körperentwicklung hin verfolgt werden. In dieser Entwicklung nimmt 
ja beim Eintritt in das 5. Stadium die Wachstumsgeschwindigkeit den 
50fachen Wert an; dieser Anstieg kann aber nur durch eine gleichsinnige 
Änderung des Faktorenkomplexes bewirkt werden, der die Ursache für 
die Zellstreckung darstellt. Dabei ist immer zu berücksichtigen, daß 
beobachtete Unterschiede in den Zelleigenschaften der ersten gegenüber 
denen der zweiten Entwicklungsphase ebensowohl Folgen wie Ursachen 
des Wachstums sein können. Mit großer Sicherheit läßt sich jedoch 
behaupten, daß ein Faktor bedeutungslos für die Zellstreckung ist, wenn 
er bei jeder Wachstumsgeschwindigkeit konstant bleibt. Bedeutungslos 
allerdings nur in dem Sinne, daß ihm keine führende Rolle zugesprochen 
werden darf, trotzdem kann es möglich sein, daß ohne ihn ein Wachstum 
ebenfalls nicht vor sich geht. Unter einem „primär wirkenden Faktor“ 
kann nur eine bestimmende Ursache des jeweils betrachteten Prozesses 
verstanden werden, während man alles andere, z. B. geeignete Temperatur, 
besser als Voraussetzung oder „allgemeine Bedingung‘ (PFEFFER) 
bezeichnet. 

Im Laufe der Zeit sind die verschiedensten Theorien über die Mechanik 
des Streckungswachstums aufgestellt worden. Hier kann auf eine nähere 
Besprechung um so eher verzichtet werden, als sich in der Arbeit von 
Heyn (1931) eine ausführliche Übersicht findet. Mehrere der älteren 
Theorien sind zwar durch neue Untersuchungen widerlegt, trotzdem 
war es notwendig, auch die von ihnen als primäre Wachstumsursachen 
angesehenen Faktoren in den Kreis der Betrachtungen einzubeziehen. 
Das Untersuchungsobjekt ist ja in so starkem Maße von den sonst 
benutzten höheren Pflanzen verschieden, daß hier die Verhältnisse grund- 
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sätzlich anders liegen könnten. Theoretisch wäre ein Wachstumsanstieg 
in der zweiten Phase auf folgende Weise zu erklären (s. Heyx, S. 137): 

Die Wachstumsgeschwindigkeit wird bestimmt: 

A. Durch die Größe der Membrandehnung. 

Die Erhöhung der Dehnung erfolgt: 

1. Durch Steigerung des Turgors. — 2. Durch Änderung der elastischen 
Dehnbarkeit der Membran. 

B. Durch die Plastizitätseigenschaften der Membran. 

C. Durch den Zustand des Protoplasten bzw. durch aktives Membran- 
wachstum. 

Die unter A. genannten Möglichkeiten werden heute fast allgemein 
als primäre Wachstumsursachen abgelehnt; trotzdem ist der Nachweis 
ihrer Bedeutungslosigkeit auch für die Streckung der Pilzzellen erst 
zu führen, ehe die Untersuchung anderer, mehr Erfolg versprechender 
Faktoren in Angriff genommen werden darf. 

1. Die osmotischen Zustandsgrößen. 

Zunächst wurde eine Bestimmung der osmotischen Zustandsgrößen vorgenommen 
und ihre Verteilung über den Fruchtkörperstiel bestimmt. Die Formel: Saugkraft 
= Osmotischer Wert minus Wanddruck gibt den Zusammenhang zwischen den drei 
Größen an und gestattet es, eine von ihnen zu berechnen, wenn die beiden anderen 
bekannt sind. Experimentell bestimmt wurden aus technischen Gründen der 
he rg . Wert und die Saugkraft, damit ist auch die Höhe des Turgordruckes 
be * 

Da zellphysiologische Untersuchungen an hôheren Pilzen bisher fehlen (die 
Arbeit von Hore, 1933, über die Permeabilität der Stielzellen von Psalliota campestris 
erschien erst nach Abschluß meiner Untersuchungen), wurde versucht, die Befunde 
dadurch zu sichern, daß zur Ermittlung des osmotischen Wertes zwei verschiedene 
Plasmolytika benutzt wurden. Eigenheiten, die durch die Natur der Lösung bedingt 
sind und nicht in der Zellsaftk tration begründet liegen, müssen dabei deutlich 
werden. Es zeigte sich in der Tat, daß die Art des Plasmolytikums eine Rolle spielt; 
darauf wird auch im 3. Abschnitt noch zurückzukommen sein. Nach einigen Vor- 
versuchen wurden später nur noch Kalisalpeter reinst und Saccharose purissimum 
benützt. KNO, ergibt eine bessere Plasmolyse als Zucker; neben der Natur der 
gelösten Substanz sind aber auch die Eigenschaften des Lösungsmittels von Be- 
deutung (z.B. der verschiedene p,, von L>itungs- und doppelt destilliertem Wasser). 

Bei Plasmolyse mit KNO,-Lösungen zeigt sich in allen Entwicklungs- 
stadien ein ausgeprägtes Gefälle des O, (= osmotischer Wert bei Grenz- 
plasmolyse) in der Querrichtung von der Rinde zum Mark. Stets weisen 
die dünnen Hyphen der Markhöhlenauskleidung den niedrigsten Wert 
auf. Dann folgen die inneren Markzellen, während die plasmareichen 
äußeren Zellen die höchsten Konzentrationen besitzen. Diese Gliederung 
ist besonders in der Mitte des Fruchtkörpers zu bemerken, an der Spitze 
tritt sie kaum hervor, der O, der apikalen Zellen ist insgesamt relativ niedrig. 
Ähnlich steht es mit dem Stielbulbus, in dem ja auch eine morphologische 
Differenzierung der einzelnen Gewebe fehlt. Im Laufe der Entwicklung 
sinkt der osmotische Wert dauernd ab. Während bei ganz jungen Frucht- 
körpern des 1. Stadiums 0,24 mol. Lösung nur für die dünnen Hyphen 
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der Markhöhle hypertonisch ist, und die inneren Markzellen erst bei 
0,26—0,27 mol. Plasmaabhebung zeigen, sind im 2. Stadium bei 0,23 
bis 0,25 mol. schon alle basalen und apikalen Zellen sowie die inneren 
Markzellen plasmolysiert. Im 4. Stadium genügt schon eine 0,18 mol. 
Lösung für die inneren wachstumaktiven Markzellen, und so bleibt es 
dann während der Streckung in der zweiten Phase. Die basalen aus- 
gewachsenen Bulbuszellen weisen stets einen Wert von 0,23—0,25 mol. 
auf. Der O, der plasmareichen äußeren Markzellen liegt wesentlich höher; 
er steigt um so mehr, je weiter die Zellen von der Markhöhle entfernt 
sind. Bei etwa 0,27—0,30 mol. sind die inneren Zellen meistens plas- 
molysiert, die rindennahen erfordern Konzentrationen von etwa 0,30 bis 
0,40 mol, aber stets finden sich auch dann noch eine Anzahl von unplas- 
molysierten Zellen. Vielleicht sind diese geschädigt und für KNO, 
permeabel, bei höheren Konzentrationen (1,00 mol.) plasmolysieren aller- 
dings sämtliche Zellen; immerhin könnten bei ungefähr isotonischen 
Lösungen die Verhältnisse anders liegen. Der maximale O, findet sich 
bei jüngeren Fruchtkörpern stets in der Gegend der unteren Hutkante, 
später verschiebt er sich nach der Spitze. 

Die Anwendung von Rohrzucker ergibt im wesentlichen ein ähnliches 
Bild, natürlich sind die Konzentrationen wegen der fehlenden Dissoziation 
bedeutend höher. Nimmt man auf Grund der vorliegenden kryoskopischen 
Messungen und der Dissoziationsgradbestimmung! den isotonischen 
Koeffizienten des Salpeters zu 1,6 an, so ist die Übereinstimmung im 
allgemeinen eine gute; eine Ausnahme bilden nur die plasmareichen 
äußeren Markzellen. Hier finden sich zu niedrige Werte, d.h. der 
Unterschied zwischen inneren und äußeren Zellen tritt bei Rohrzucker- 
plasmolyse nicht so deutlich hervor. Vorhanden ist er auch in diesem 
Falle; das deutet darauf hin, daß er reell ist und auf Differenzen in der 
Zellsaftkonzentration, nicht auf Permeabilitäts- oder Resistenzver- 
schiedenheiten beruht. Die später noch zu besprechende Verteilung des 
Glykogens im Stiel macht dieses Gefälle verständlich. Im übrigen zeigt 
sich wieder das Absinken des O, während der Entwicklung z. B. bei den 
inneren Markzellen von 0,40—0,45 auf 0,30—0,35 mol. Die Abb. 10 
und 11 sollen diese Verhältnisse durch schematische Darstellungen 
von Längsschnitten mit der eingetragenen Verteilung des O,, ver- 
anschaulichen. 

Von den durch Ursprung und Brum (1916) zur Bestimmung der 
Saugkraft eingeführten Methoden benutzte ich die zweite, bei der von 
Lösungen verschiedener Konzentration die bestimmt wird, in welcher 
keine Dimensionsänderungen der Zellen eintreten. Sie erschien als die 
einwandfreieste, da Komplikationen durch Überdehnung oder Wachstum 
nicht eintreten können, und keine Proportionalität zwischen Dehnung 


1 Tabulae Biol. 1. 
Planta Bd. 22. 4a 
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und Turgorkraft vorausgesetzt wird. Es wurde auch versucht, die Längen- 
änderungen ganzer Gewebestreifen zu verfolgen; diese Methode war 
jedoch nur anwendbar, wenn sich die Fruchtkörper bereits im 4. oder 
5. Stadium befanden. Berücksichtigt wurden ausschließlich die Längen- 
variationen, da die Breitenänderungen viel geringer sind. Die Verwendung 
von Paraffinöl schien nach einigen orientierenden Versuchen keinerlei 
nachteilige Wirkung auf die Zellen auszuüben. Zur Kontrolle wurden 
Schnitte bis zu 4 Stunden in Paraffinöl belassen, und dann die Saugkraft 
der Zellen ermittelt. Die gefundenen Werte waren kaum von den sonst 























Abb. 10. Die Verteilung des osmotischen Abb. 11. Die Verteilung des osmotischen 

Wertes im Fruchtkörperstiel. (Nach den Wertes im Fruchtkörperstiel. (Nach den 

mit KNO, grenzplasmolytisch erhaltenen mit Saccharose grenzplasmolytisch 
Werten.). erhaltenen Werten.) 


erhaltenen verschieden, die Differenzen lagen noch innerhalb des gewöhn- 
lichen Variationsbereiches. Um das Wiederfinden der einmal gemessenen 
Zellen zu erleichtern, wurde anfänglich der Schnitt dauernd auf dem Objekt- 
träger belassen und die betreffende Lösung mit Fließpapier durchge- 
sogen. Später wurden die Schnitte aber stets in kleine Gläschen mit den 
entsprechenden Lösungen überführt, da es sich herausstellte, daß bei 
dem ersten Verfahren vermutlich infolge von Diffusionsschwierigkeiten 
trotz längeren Durchsaugens die Zellen noch nicht mit der richtigen Kon- 
zentration in Berührung standen. 

Die so erhaltenen Ergebnisse waren recht eindeutig. Zusammen- 
fassend läßt sich sagen, daß die Saugkraft während der ganzen Ent- 
wicklung ungefähr konstant bleibt und durchschnittlich einer 0,15 bis 
0,18 mol. Rohrzuckerlösung entspricht. Anders jedoch als bei den an 
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einer Reihe von Hutpilzen vorgenommenen Untersuchungen von URSPRUNG 
und BLUM (1925), die ein Ansteigen der Saugkraft in der Richtung zur 
Spitze und zur Rinde hin feststellen konnten, lagen hier die Werte der 
apikalen Teile meistens etwas tiefer als die der Stielzellen aus der Gegend 
um Hutmitte und Hutrand. Dieser Gegensatz wird verständlich, wenn 
man annimmt, daß die Wasserleitung bei den von Ursprung und BLum 
untersuchten Arten in ganz anderer Weise vor sich geht als bei Coprinus 
lagopus. Hier sind die inneren Interzellularen mit Flüssigkeit vollkommen 
erfüllt, man wird also vermuten, daß das Wasser nicht innerhalb der 
Zellen emporsteigt, sondern vorzugsweise in den als Kapillaren wir- 
kenden Interzellularen. In diesem Falle bedürfen die höhergelegenen 
Zellen keiner größeren Saugkraft als die basalen. Durch Versuche mit ver- 
schiedenen Farblösungen konnte bereits PIESCHEL (1924) nachweisen, 
daß die Wasserversorgung bei Hutpilzen in ganz verschiedener Weise vor 
sich gehen kann. Wenn auch, wie der Verfasser selbst zugibt, aus der 
elektiven Anfärbung bestimmter Zellbereiche mit Vitalfarbstoffen nicht 
geschlossen werden kann, daß diese Zellen allein die Leitung des Wassers 
besorgen, so folgt aus dem beobachteten Ansteigen kolloider Farbstoffe 
doch mit Sicherheit, daß die Interzellularen an der Wasserversorgung 
beteiligt sind. 

Bei der zur Bestimmung der Saugkräfte angewandten Methode ist 
allerdings zu beachten, daß die gemessenen Werte nicht den tatsächlich 
im normalen Fruchtkörper vorhandenen entsprechen, sondern wenigstens 
für die Markpartien wahrscheinlich zu groß sind. Im intakten Frucht- 
körper herrscht eine beträchtliche Gewebespannung, durch die das Mark 
unter Druck-, die Rinde unter Zugspannung gehalten wird. Beim Spalten 
des Stieles in dünne Lamellen wird diese Spannung aufgehoben, die Folge 
wird bei den Markzellen ein Änsteigen der Saugkraft sein. In der Wirkung 
der Zellen aufeinander ist wohl auch die Ursache der beobachteten 
Schwankungen in der Saugkraft dicht benachbarter Zellen zu suchen; 
in Lösungen, in denen sich die meisten Zellen bereits verkürzen, finden 
sich bisweilen solche, deren Länge noch zunimmt. 

Die Kenntnis des osmotischen Wertes und der Saugkraft gestattet 
es, Aussagen über die Größe des Turgordruckes zu machen, denn es ist: 
T = O, —S. 

(T = Turgordruck, S = Saugkraft, On = osmotischer Wert des Zellinhaltes im 
Normalzustand, der sich aus Og durch Multiplikation mit M ergibt, Vg = Zell- 
volumen im Zustand der Grenzplasmolyse, V, = Zellvolumen im Normalzustand.) 


Bei der Bestimmung des O, wurden allerdings keine Volumenmessungen 
vorgenommen, einige Anhaltspunkte lassen sich jedoch aus den im fol- 
genden Abschnitt enthaltenden Angaben über die Membrandehnung ge- 
winnen. Die Volumschwankungen beruhen hauptsächlich auf Ände- 
rungen der Zellenlänge, die Breite variiert nur unbedeutend, in mittleren 
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Entwicklungsstadien maximal vielleicht 4—5% , in der zweiten Phase noch 
weniger. Da es für das vorliegende Problem nicht auf absolute Werte, 
sondern nur auf die Richtung der Turgoränderung ankommt, soll bei der 
Bestimmung des O, nur die Verkürzung der Zellen berücksichtigt werden. 
Außerdem mögen nur die Markzellen in Betracht gezogen werden, da sie 
die eigentlichen wachstumsaktiven Elemente darstellen. 

Nimmt man auf Grund der in Tabelle 4 angegebenen Werte für 
Fruchtkörper des 2. und 3. Stadiums eine Verkürzung von 20—25%, 
für die des 4. und 5. Stadiums eine solehe von 30—35% an, so ergibt 
sich ein O,,, der einer 0,38—0,32, bzw. 0,27—0,25 mol. Rohrzuckerlösung 
äquivalent ist, wenn man die betreffenden O, als Mittelwerte aus den 
Messungen gleich 0,45—0,40 bzw. 0,35—0,32 setzt. Unter Berücksich- 
tigung der Saugkraft von 0,15—0,18 mol. folgt aus der angegebenen 
Formel, daß der Turgordruck junger Fruchtkörper nicht größer sein kann 
als 4—6,5 at. und daß er zu Beginn der zweiten Phase auf 2—3,3 at. 
sinken muß, ein Wert, der dann im weiteren Verlauf der Streckung er- 
halten bleibt. 

Wenn diese Zahlen auch nur grobe Schätzungen darstellen, eins geht 
aus ihnen mit genügender Sicherheit hervor: Die Wachstumsbeschleuni- 
gung der zweiten Phase kann nicht durch eine größere Dehnung der 
Membran, bedingt durch Steigerung des Turgors, verursacht werden. 
Damit ist Punkt A. 1. erledigt. Immerhin besteht die Möglichkeit, 
daß die elastische Dehnung bzw. Dehnbarkeit der Membran gleich- 
sinnig mit der Wachstumsgeschwindigkeit ansteigt, denn ein solcher 
Anstieg ist nicht nur bei Erhöhung der dehnenden Kraft, sondern 
ebenso bei einer Änderung der Elastizitätseigenschaften möglich. Wie- 
weit diese Möglichkeit realisiert ist, soll im folgenden Abschnitt dar- 
gelegt werden. 


2. Die Eigenschaften der Membran, insbesonders ihre elastische Dehnung 
und Dehnbarkeit. 

Angaben über die Dehnung bzw. die Dehnbarkeit (experimentell 
werden beide nicht streng geschieden) der Fruchtkörperstiele von 
Ps. disseminata finden sich bei Knorz (1909). Danach weist die Zone 
des stärksten Wachstums auch die größte Dehnbarkeit auf, ausgewachsene 
Zellen zeigen nur geringe Dimensionsänderungen beim Entspannen. 
Auch in der Querrichtung bestehen Differenzen: Die Rindenpartien sind 
weniger dehnbar als die Markhyphen. Die höchsten Werte fanden sich 
bei ganz jungen Exemplaren, später nimmt die Dehnbarkeit allgemein 
ab. Hore (1933) beobachtete bei Psalliota campestris ebenfalls eine Ab- 
nahme der Dehnung in basaler Richtung. Da die Dehnung hier jedoch 
nur als Hilfsmittel für Permeabilitätsbestimmungen untersucht wurde, 
geht die Verfasserin auf Zusammenhänge mit Wachstumserscheinungen 
nicht ein. 
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Während Knort die Längenänderungen ganzer Zellstreifen maß, 
wurden bei Coprinus lagopus in der Hauptsache einzelne Zellen gemessen. 
Zur Feststellung der Dehnbarkeit kamen die Schnitte zunächst 20—30 Min. 
in Leitungswasser, dann wurden die voll turgeszenten Zellen mit dem 
Okularmikrometer gemessen. Zur Entspannung wurden Zuckerlösungen 
steigender Konzentration unter dem Deckglas durchgesogen, bis die 
Zellenlänge konstant blieb. Zwei Glimmerstreifen rechts und links neben 
dem Schnitt stützten dabei das Deckglas. Es ist wichtig, zunächst die 
schwächeren Lösungen bzw. Wasser zu verwenden. Einmal wird dadurch 
verhindert, daß Größenzu- 








nahme durch Wachstum, Tabelle 3. 
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keit miteinberechnet werden, Entwicklungs- der Hut- 4 der Stiel- 
des Bulb 

andererseits sind nach starker u: 4 = Me ar ‘ ot 





Entspannung die Zellen oft 


so geschädigt, daß die ur- Stadium | 10—15 20 











À = 
spriingliche Dehnung nach = ” Erz ee ib 
Zurückbringen in Wasser 4 ” 10-15 40 35 
nicht mehr erreicht wird. 5. „ 10—15 45 40 
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« Die Zahlen geben die Dehnbarkeit in Prozenten 

zunehmen, daß die Dehnbar- der Zellenlänge bei der Entspannung an, es sind 

keit in den verschiedenen die Durchschnittswerte aus 282 Messungen. 

Zellachsen nicht gleich sein Man erkennt deutlich das stetige Ansteigen 
würde: hice wer veriellten dis von 20% auf 45% in der mittleren Zone. 


Dehnbarkeit in der Längs- 

richtung von Belang, da nur sie für das Streckungswachstum in Betracht 
kommt. Vorversuche hatten ergeben, daß die Änderungen des Quer- 
durchmessers gering sind, oft noch innerhalb der Fehlergrenze liegen, 
denn die Messung der Breite läßt sich nicht mit derselben Genauig- 
keit durchführen wie Längenmessungen. In einem Falle ergab sich z.B. 
als Durchschnitt aus 14 gemessenen Zellen eine Dehnbarkeit in der 
Längsrichtung von 34%, während sie für die Breite nur 7% betrug. 
Diese Unterschiede weisen schon auf eine anisotrope Struktur der 
Membran hin, tatsächlich zeigt sich bei Betrachtung in polarisiertem 
Licht eine starke Doppelbrechung. Die Achsen des Indexellipsoids 
liegen dabei parallel zu den Zelldurchmessern. 

Bei Feststellung der Längsdehnbarkeit wurden zunächst nur die 
Markzellen, und zwar hauptsächlich die inneren Markzellen berücksichtigt. 
In radialer Richtung konnten innerhalb dieser Gewebsschicht keine 
Unterschiede gefunden werden. In der Längsrichtung ist dagegen die 
Dehnbarkeit in der Nähe der Spitze und des Bulbus geringer. Besonders 





1 D. h. Stielzellen in Höhe der Hutmitte. 
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kleine Werte finden sich bei den ausgewachsenen basalen Zellen. Das 
Maximum liegt ungefähr in der Gegend zwischen Hutmitte und Hutrand. 
Diese Befunde stimmen also mit KNOLLs Angaben überein; dagegen 
konnte nicht bestätigt werden, daß allgemein die Dehnbarkeit mit zu- 
nehmender Reife absinkt; gerade das Gegenteil war zu bemerken, ein 
Unterschied, der wohl dadurch bedingt ist, daß KNozz überhaupt nur 
Fruchtkörper der zweiten Phase berücksichtigt hat. 

In der zweiten Entwicklungsphase sind Längenmessungen an einzelnen 
Zellen kaum durchführbar, da die Zellen infolge der starken Streckung 
bei der üblichen Vergrößerung nicht mehr ganz im Gesichtsfeld liegen. 
Mit schwächeren Objektiven ist es dagegen unmöglich zu entscheiden, 
wie weit die einzelne Zelle reicht, da der Schnitt stets mehrere Zellschichten 
enthalten muß, um einer Schädigung durch die Verwundung möglichst 
vorzubeugen. Deshalb 
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len sich in Wasser sehr 
stark kriimmten und eine genaue Messung unmöglich machten. Außerdem 
konnte so die Dehnbarkeit beider Gewebe getrennt festgestellt werden. 
Die erhaltenen Werte stimmen für Fruchtkörper des 4. Stadiums, die 
noch zur Kontrolle herangezogen wurden, gut mit den früheren überein: 
In der Zone des stärksten Wachstums, d. h. in der mittleren Stielpartie 
beträgt die Dehnbarkeit 35 —45%, um nach oben und unten abzufallen. 
Diese Größenordnung behält die Dehnbarkeit bis zur Beendigung der 
Streckung bei. Später, nach der Sporenausstreuung und dem Zerfließen 
des Hutes, sinkt sie wieder stark ab, bald nach dem Aufspannen des Hutes 
findet man noch etwa 20%, vor dem Verwelken dagegen kaum 10%. 
Das ist ungefähr die Größenordnung, die bei den ausgewachsenen Bulbus- 
zellen dauernd anzutreffen ist. Die Dehnbarkeit der Rindenzellen ist 
viel geringer, sie liegt in der Hauptstreckungszone 12—18% unter dem 
Wert der Markhyphen, beträgt also etwa 25—30%. Besonders augen- 
fällig werden diese Unterschiede, wenn man intakte Längslamellen in 
Wasser legt; bald sind infolge der starken Verlängerung der Markzellen 


1 D. h. Stielzellen in Höhe des Hutrandes bzw. der Hutmitte. 
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die Schnitte uhrfederartig eingerollt, auch wenn man durch genügend 
tiefe Temperatur Wachstum ausschließt. In den ausgewachsenen basalen 
Partien sind Gewebespannung und Einrollen nicht zu beobachten; in 
Übereinstimmung hiermit zeigen sich in diesen Teilen auch keine Unter- 
schiede in der Dehnbarkeit von Mark und Rinde. 

Wie aus dem Vorhandensein einer Saugkraft hervorgeht, sind die 
Zellen im Normalzustand nicht vollkommen turgeszent, die tatsächliche 
Dehnung ist kleiner als die mög- 
liche Dehnbarkeit. Die Größe der N 





Dehnung läßt sich in analoger Weise 
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sich um 18—20%. In den ausgewachsenen Partien ist dieser Unterschied 
verschwunden, dementsprechend tritt auch hier keine Gewebespannung 
in Erscheinung. 

Das Ergebnis der Untersuchungen über die osmotischen Zustands- 
größen und die Elastizitätseigenschaften der Membran läßt sich an Hand 
einer graphischen Darstellung (s. Abb. 12) am besten überblicken. Die 
6 Kurven geben die Größe der Wachstumsgeschwindigkeit, des Turgors, 
des osmotischen Wertes, der Saugkraft, der Dehnung und der Dehnbar- 
keit während der Entwicklung des Fruchtkörpers an. Man erkennt, 
daß für die Erhöhung der Dehnung nicht ein Anwachsen des Turgors 
verantwortlich gemacht werden kann, sondern daß sie durch die auch 
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experimentell festgestellte Steigerung der Dehnbarkeit hervorgerufen wer- 
den muß. Andererseits zeigt sich im Kurvenverlauf von Dehnung bzw. 
Dehnbarkeit und Wachstumsgeschwindigkeit eine gewisse Ähnlichkeit. 
Mit der Zunahme der Dehnung steigt auch die Wachstumsgeschwindigkeit. 
Es erhebt sich die Frage, ob im Sinne von NoLL, DE VRIES usw. (S.48, A. 2.) 
diese stärkere Dehnbarkeit als Ursache der Wachstumsbeschleunigung 
angesehen werden darf. Dagegen läßt sich geltend machen, daß der 
Anstieg der Dehnbarkeit (bzw. der Dehnung) von ganz anderem Charakter 
ist als die Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit. Während diese vom 
3.—5. Stadium auf den etwa 50fachen Wert steigt, nimmt die Dehnbarkeit 
von 30% auf 45%, d.h. um die Hälfte zu. Nun brauchte die Wachstums- 
geschwindigkeit ja durchaus keine lineare Funktion der Dehnbarkeit 
zu sein, eine solche Wirkung der relativ kleinen Änderung ist jedoch 
unwahrscheinlich. Noch wichtiger und eigentlich entscheidend ist die 
Tatsache, daß einer Steigerung der Dehnbarkeit vom 1. bis zum 3. Stadium 
um 10—15% (d.h. auf das 1'/,—1°%/,fache) eine Beschleunigung des 
Wachstums auf etwa das Doppelte entspricht, während später einer Zu- 
nahme um 10—15% (d. h. auf etwa das 1!/,—1!/,fache) eine Wachstums- 
beschleunigung auf das 50fache gegenübersteht. Diese verschiedene 
Wirkung wäre nicht begreiflich, wenn die Dehnbarkeit den ausschlag- 
gebenden Wachstumsfaktor darstellen würde. Das Ansteigen der ela- 
stischen Dehnbarkeit ist vielleicht eher als Folge der Zellstreckung an- 
zusehen, wie es von Heyn (1931) für die Avenakoleoptile bewiesen wurde. 
Merkwürdig bleibt auch dann die Disproportionalität von Wachstums- 
und Dehnbarkeitszunahme in der zweiten Phase im Vergleich zu der in 
der ersten, die zur Annahme besonderer Regulatoren zwingt. Jedenfalls 
kann aber die elastische Dehnbarkeit keine wesentliche Bedeutung 
(wesentlich in dem $S. 47 definierten Sinne) für das Streckungswachstum 
besitzen. 

Die bisherigen Ergebnisse bieten also keine Anhaltspunkte für ein 
kausales Verständnis der plötzlichen Stielstreckung. Nach den Befunden 
Heyns (1931) liegt es nahe zu vermuten, daß beim Übergang in die zweite 
Phase die Zellmembranen eine weitgehende Erhöhung ihrer Plastizität 
erfahren, so daß der vorhandene Turgordruck genügt, um irreversible 
Längenveränderungen hervorzurufen. Gelegentliche Befunde schienen in 
diese Richtung zu weisen. Wurden Zellen aus einer hypotonischen 
Lösung bestimmter Konzentrationen (gewählt wurde 0,18 mol. Saccharose) 
in schwächere Lösungen oder in Wasser gebracht und dann abermals 
in die zunächst benutzte Lösung gelegt, so gingen sie nicht auf die an- 
fängliche Länge zurück, sondern zeigten eine oft erhebliche Verlängerung. 
Diese erwies sich als um so beträchtlicher, je mehr sich der Pilz seiner 
zweiten Entwicklungsphase näherte, in jungen Stadien war sie kaum 
merkbar. Natürlich konnte es sich hier ebensogut um Wachstum wie um 
eine Überdehnung handeln, deshalb wurde in einigen Versuchen die Tätig- 
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keit der lebenden Zelle in der üblichen Weise durch Herabsetzen der 
Temperatur auf 0° ausgeschaltet (OVERBECK, 1926). Zunächst wurden 
die Zellenlängen in 0,18 mol. Zuckerlösung gemessen, dann kamen die 
Schnitte in Eiswasser, worin sie 3/,—1 Stunde belassen wurden, um schließ- 
lich wieder in die 0,18 mol. Lösung überführt zu werden. Die Verkürzung 
wurde von Zeit zu Zeit festgestellt, bis die Länge konstant blieb. Zur 
Kontrolle wurden Zellen aus derselben Zone des gleichen Fruchtkörpers 
bei Zimmertemperatur gehalten, mit denen entsprechend verfahren wurde. 
Bei diesen wurde die Länge in Wasser ebenfalls gemessen, was bei den 
Zellen in Eiswasser nicht möglich war, da schon die geringe Erwärmung 
während der kurzen Meßdauer eine starke Größenzunahme verursachte. 

Es ergab sich stets, daß die Zellen bei Zimmertemperatur eine bleibende 
Verlängerung zeigten, während die kalt gehaltenen Zellen diese Ver- 
längerung nicht oder nur in wesentlich geringerem Maße aufwiesen. 
Es kam hier sogar vor, daß bei der zweiten Messung die Zellen kürzer 
waren als bei der ersten. Daraus scheint zu folgen, daß die bei höherer 
Temperatur beobachtete Verlängerung nicht durch Überdehnung, sondern 
durch Wachstum verursacht wird. Hierbei zieht man jedoch nicht in 
Betracht, daß die Temperatur nicht nur Lebensvorgänge beeinflußt, 
sondern auch rein physikalische Eigenschaften ändert. Selbst wenn 
normalerweise die Membranen mehr oder weniger plastisch wären, 
brauchten sie es bei 0° nicht mehr in erheblichem Maße zu bleiben, ebenso 
wie z.B. Kautschuk beim Abkühlen hart und spröde wird. Abgesehen 
davon sinkt aber auch der Turgordruck mit abnehmender Temperatur. 
Die niedrige Temperatur kann außerdem eine Schädigung der Zellen ver- 
ursachen ; darauf weist die Tatsache hin, daß bisweilen die frühere Länge 
nach der Eiswasserbehandlung nicht mehr erreicht wird. Z.B. könnte 
eine Permeabilitätssteigerung den O, herabsetzen und dadurch die 
Saugkraft vermindern, so daß die 0,18 mol. Lösung nun gegenüber der 
ersten hypertonisch wirkt. Diese Komplikation wäre vermieden, wenn 
man die Zellen am Anfang und Ende des Versuches plasmolysierte. 
Die hierbei eintretenden Schädigungen sind aber so beträchtlich, daß die 
ursprüngliche Länge niemals wieder erreicht wird. Jedenfalls besteht 
trotz des Ausbleibens einer Überdehnung bei 0° die Möglichkeit, daß bei 
höherer Temperatur und Wassersättigung die Membran durch den Turgor 
irreversibel verlängert werden könnte. 

Die experimentellen Befunde sprechen allerdings nicht dafür, und im 
normalen Fruchtkörper liegen die Verhältnisse für eine Überdehnung 
noch viel ungünstiger. Die Zellen sind dort niemals wassergesättigt, 
der Turgor liegt mehrere Atmosphären unter seinem möglichen Maximal- 
wert. Die elastische Dehnung beträgt maximal 30—34%, die Dehnbar- 
keit 40—45%. Sollte überhaupt plastische Dehnung stattfinden, dann 
müßten die Membranen bereits bei geringerer Beanspruchung über- 
dehnbar sein, auf keinen Fall also die idealen Elastizitätseigenschaften 
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besitzen, die ihnen meistens zugeschrieben werden. Der Schluß von 
Hore (1933), daß die Verlängerung der Stielzellen von Psalliota campestris 
nach löstündiger Wässerung bei Zimmertemperatur durch Überdehnung 
hervorgerufen worden sei, ist keineswegs zwingend, da hier durchaus 
Wachstum mitgespielt haben könnte und Eiswasserversuche unterlassen 
wurden. Außerdem würde auch eine Überdehnung unter diesen Be- 
dingungen nichts über den normalen Vorgang innerhalb des intakten 
Fruchtkörpers aussagen. 

Schließen wir aus diesen Überlegungen und aus dem negativen Aus- 
fall der Bemühungen, eine Überdehnung nachzuweisen, daß auch in der 
Plastizität ebenso wie in den osmotischen Zustandsgrößen und in den 
Elastizitätseigenschaften der Membran nicht die Faktoren gesehen werden 
dürfen, deren Größe die Wachstumsgeschwindigkeit bestimmt, so bleibt 
die Frage offen, worauf die Beschleunigung der Stielstreckung im 
5. Stadium beruht. Ein Fortschritt ist nur insofern erzielt, als einwandfrei 
für eine Reihe von Zelleigenschaften, die schon alle einmal als ausschlag- 
gebend für das Streckungswachstum angesehen wurden, gezeigt werden 
konnte, daß ihnen im besten Falle eine Rolle als Voraussetzungen des 
Wachstums zugeschrieben werden darf, während der Anstoß und die 
Ursachen in ganz anderer Richtung gesucht werden müssen. Auch in 
der neuesten wachstumsphysiologischen Literatur beginnt diese Meinung 
Raum zu gewinnen, es sei nur auf die letzte Arbeit von Sönıne (1933) 
hingewiesen, in der die Intussuszeption, das Einlagern neuer Mizellen 
in die Zellhaut, als der entscheidende Vorgang hingestellt wird. Hiermit 
ist aber eine Abkehr von den früheren grob mechanischen Vorstellungen 
vollzogen, und nicht der Turgordruck oder die Membraneigenschaften, 
sondern die Tätigkeit des Protoplasmas wird das Entscheidende. Daraus 
ergibt sich die Notwendigkeit, die Aufmerksamkeit dem Zustande des 
Zellinhaltes zu widmen. 


3. Die Eigenschaften des Zellinhaltes. 

Das Ziel der folgenden zellphysiologischen Untersuchungen war, 
parallel zu den einzelnen Entwicklungsvorgängen bestimmte Verände- 
rungen innerhalb der Zellen nachzuweisen und weiter durch die Auf- 
klärung der Natur dieser Änderungen zu einem Verständnis des Ent- 
wicklungsvorganges vorzudringen. Was erreicht wurde, ist nicht mehr 
als eine vorläufige Orientierung; da die Zellphysiologie höherer Pilze 
bisher kaum bearbeitet ist, und einige der erhaltenen Ergebnisse er- 
wähnenswert erscheinen, seien die Befunde kurz mitgeteilt. 

Für die hier interessierenden Fragen bot sich die von Fr. WEBER 
(1924, 1925) eingeführte Untersuchung der Plasmolysezeit und -form als 
aussichtsreiche Methode an, die es gestattet, Schlüsse auf den Viskositäts- 
grad und das Haftvermögen des Plasmas an der Membran zu ziehen. 
Nach STRUGGER (1932) ist es möglich, die Wachstumszone eines Organs 
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protoplasmatisch eindeutig durch die Protoplasmaviskosität zu charak- 
terisieren. Während die schon gestreckten Zellen kurze Plasmolysezeiten 
und konvexe Plasmolysen aufweisen, zeigen sich in der Streckungszone 
konkave und krampfartige Formen, mit langen Plasmolysezeiten. 

Ein ähnliches Verhalten konnte auch an den Stielzellen von Coprinus 
lagopus beobachtet werden; als Plasmolytikum diente 0,5 oder 1,0 mol. 
KNO,-Lösung (Leitungswasser). Infolge der Länge der Wachstumszone 
unterscheiden sich jedoch nur die Zellen in der Nähe der Spitze und die 
basalen Bulbuszellen von den übrigen deutlich, und zwar in dem Sinne, 
daß dort die Abrundung verhältnismäßig schnell eintritt, in der Strek- 
kungszone dagegen die Konkavplasmolyse lange, oft bis zum Absterben 
der Zellen erhalten bleibt. Besonders auffällige Bilder ergeben sich im 
4. und 5. Stadium; die Plasmolyseform ist ganz bizarr, der Protoplast 
haftet manchmal mit Hunderten von Fortsätzen an der Wand. Es scheint 
also nicht nur die Viskosität in der Streckungszone maximal zu sein, 
sondern außerdem das Plasma besonders innig mit der Membran ver- 
bunden zu sein. Bei der Beurteilung der Plasmolyseform ist zu beachten, 
daß die Schnittdicke eine bedeutende Rolle spielt, und ungleiche Dicke 
das Ergebnis trüben kann. Ist der Schnitt auf einigen Stellen dünner 
ausgefallen, was sich wegen der großen Länge kaum vermeiden läßt, 
so zeigt sich an diesen Stellen wegen des stärkeren Wund- oder Be- 
rührungsreizes stets eine bedeutend schnellere Abrundung. Dieses Ver- 
halten wurde bei der Auswertung der Ergebnisse berücksichtigt, außerdem 
beschränkt man sich zweckmäßigerweise auf die ungereizten tieferen 
Zellschichten und benutzt überhaupt möglichst dicke Schnitte. 

Die Art der Plasmolyse ist ferner stark von der Natur des Plasmoly- 
tikums abhängig. Dabei ist neben den Eigenschaften der gelösten Sub- 
stanz auch von Bedeutung, ob Leitungswasser oder doppelt destilliertes 
Wasser als Lösungsmittel benutzt wird. Zur Bestimmung des osmotischen 
Wertes war stets Leitungswasser verwandt worden, denn bei Benutzung 
von destilliertem Wasser tritt normale Plasmolyse, d.h. Abhebung des 
Plasmas von der Membran sehr schlecht ein. Es zeigen sich vielmehr 
eigenartige Erscheinungen, kleine Vakuolen in sehr stark aufgequollenem 
Plasma, also ein Bild, das der sog. Tonoplastenplasmolyse (DE VRIES, 1885) 
entspricht. Diese Tonoplasten treten nicht überall und in allen Entwick- 
lungsstadien mit gleicher Häufigkeit auf, im allgemeinen sind sie bei 
Fruchtkörpern der zweiten Phase in der Streckungszone verhältnismäßig 
selten. Die Verhältnisse sind allerdings nicht immer eindeutig. Eine 
Gesetzmäßigkeit wurde dagegen durchgängig gefunden: Stets ist es die 
obere Zellschicht, die Tonoplasten aufweist. Bei tiefer Einstellung kann 
immer reguläre Plasmaabhebung gefunden werden. Durch die Reizung 
beim Anfertigen der Schnitte muß also die normale protoplasmatische 
Struktur der obersten Zellschicht verändert worden sein. Ob dabei der 
eigentliche Wundreiz maßgebend ist oder nur die mechanische Berührung, 
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bleibt unentschieden. Gegen eine ausschließliche Wundreizwirkung würde 
sprechen, daß nur wenig Zellen beim Schneiden verletzt und getötet 
werden, denn ein Zusammenhang besteht ja nur an den kurzen Quer- 
wänden, während in der Längsrichtung die Zellen ganz getrennt sind. 
In seiner Eigenschaft als kolloidales System ist das Protoplasma sicher 
gegen mechanische Beanspruchung außerordentlich empfindlich. Von 
mehreren Forschern konnte die Erscheinung der Thixotropie, d. h. der 
reversiblen Sol-Gelumwandlung der Zellkolloide nachgewiesen werden 
(s. SEIFRITZ, 1924 ; PETERFI, 1927). Solche Fähigkeit, die vielleicht Permea- 
bilitätserhöhung, Änderung der Quellbarkeit usw. im Gefolge haben 
könnte, würde es verständlich machen, daß die äußeren Zellschichten 
ein anderes protoplasmatisches Verhalten zeigen als die weniger beein- 
flußten tieferen Lagen. Da schwache Berührung auch einen bedeu- 
tenden formativen Einfluß auf die Fruchtkörperentwicklung auszuüben 
vermag, liegt es nahe, zwischen dem Auftreten der Tonoplasten und 
dieser Entwicklungsumstimmung einen Zusammenhang zu vermuten. 
Hierauf wird in einer weiteren Arbeit zurückzukommen sein. 

Tonoplastenplasmolysen konnten bisher nur in mit doppelt destilliertem 
Wasser bereiteten Saccharoselösungen beobachtet werden, wogegen bei 
Verwendung von Leitungswasser oder KNO,-Lösungen normale Plasma- 
abhebung eintrat. An dem verschiedenen Verhalten von Leitungs- und 
doppelt destilliertem Wasser mag die py-Differenz (7,40 gegen 5,70) 
beteiligt gewesen sein, auch können die im Leitungswasser vorhandenen 
Ionen mitgespielt haben. Daß jedoch diese Faktoren nicht allein wirksam 
waren, geht daraus hervor, daß in KNO,-Lösungen niemals Tonoplasten 
auftraten, obwohl px und Ionengehalt (natürlich mit Ausnahme der 
K’ und NO, Ionen) mit dem der entsprechenden Zuckerlésungen über- 
einstimmten. 

Neben dem Studium der Plasmolyseform bietet die Vitalfärbung eine 
Möglichkeit, dem anfangs erwähnten Ziel näherzukommen. In einer 
großen Anzahl von Untersuchungen ist das verschiedene Verhalten einzelner 
Gewebe oder bestimmter Zellen gegenüber organischen Farbstoffen auf- 
gezeigt. Daran anknüpfend sollte versucht werden, derartige Unter- 
schiede bei den bisher kaum bearbeiteten höheren Pilzen zu entdecken 
und weiterhin das Verhalten der Zellen in den einzelnen Entwicklungs- 
stadien zu verfolgen. Der Anstoß ging von einer zufälligen Beobachtung 
aus. Bei den Bemühungen, Unterschiede in der Membranstruktur vor 
und während der Streckungsperiode festzustellen, wurde unter anderem 
eine Anfärbung der Zellwände mit metachromatischen Farbstoffen vor- 
genommen, die nach den Angaben von Schwarz (1924) und Czasa (1930) 
je nach der physikalischen Struktur der gefärbten Objekte verschiedene 
Farbtönungen erzeugen. Aus der großen Zahl dieser Farbstoffe wurden 
drei ausgewählt, bei deren Anwendung sich die deutlichsten Unterschiede 
in der Färbung von verholzten, unverholzten und kutinisierten Mem- 
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branen ergeben sollen: Diaminheliotrop O, Diaminblau BB und Diamin- 
schwarz BH. Der beabsichtigte Zweck wurde zwar nicht erreicht, denn 
ein Zusammenhang zwischen Farbton und Streckungsintensität konnte 
nicht festgestellt werden, dagegen zeigten sich andere auffällige Erschei- 
nungen. Der Farbstoff (zur Verwendung kam vor allem Diaminhelio- 
trop O) wurde in Konzentrationen von 1:100 und 1:1000 in Leitungs- 
wasser gelöst, und dann der Schnitt längere Zeit in kleinen Schälchen 
mit der Lösung belassen. 
Bald nach dem Einlegen be- 
gann die Färbung der Mem- 
branen und erreichte schließ- 
lich eine beträchtliche Inten- 
sität. Nach etwa 20—30 Min. 
(je nach der Konzentration 
etwas früher oder später) 
zeigten sich außerdem in den 
Zellen gefärbte Massen, die 
allmählich an Größe und 
Tiefe des Farbtones zunah- 
men (Abb. 13). Dabei ist 
die Konzentration von Be- 
deutung für die Art der 
Ausbildung; in schwächeren 
Lösungen sind die Körper 
heller und größer, etwa fla- 
denförmig, nach 12 Stunden 
oft den größten Teil der 
Zelle bedeckend, in höheren 
Konzentrationen bleiben sie ,,;, 13. Längsschnitt durch einen Fruchtkörperstiel 
kleiner und rundlich, sind im Beginn des 4. Stadiums: Innere Markzellen am 
dafür aber intensiver gefärbt. “teren Hutrand nach mg ee 
Die Gebilde liegen der Zell- 

membran unmittelbar an, sie befinden sich noch über dem Wabenwerk 
des Protoplasmas, das mit starken Objektiven jederzeit zu erkennen 
ist und sich auch unter diesen Körpern fortsetzt. Niemals ist ein 
Zusammenhang zwischen der Plasmastruktur und der Lage der gefärbten 
Gebilde erkennbar. Diese finden sich sowohl in den Lücken der Maschen 
wie über den Maschenwänden. Es ist nicht wahrscheinlich, daß sie schon 
vor der Behandlung vorhanden sind und durch die Färbung nur sicht- 
bar gemacht werden, vielmehr dürften sie erst unter der Einwirkung 
des Farbstoffes entstehen, und zwar vermutlich in der äußersten Plasma- 
grenzschicht. Dabei bleiben die Zellen vollkommen ungeschädigt, denn 
noch nach 12 Stunden Färbedauer hebt sich der Protoplast bei der Plas- 
molyse normal von der Membran und rundet sich schließlich auch ab. 
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Die gefärbten Körper ziehen sich niemals mit dem Plasmaschlauch 
zurück, sondern haften fest an der Zellwand, die Membran ist an den 
Stellen, die von den Körpern bedeckt sind, oft etwas nach innen ein- 
gedellt. Zuweilen sieht man auch kleine hyaline Plasmareste, die an 
ihnen zurückgeblieben sind. 

Die Bildung dieser Körper erfolgt nur an lebenden intakten Zellen. 
Verletzte oder vorher mit Alkohol abgetötete Zellen zeigen nur eine diffuse 
Membran- und Plasmafärbung, ebenso ist an plasmolysierten und dann 
in die Farblösung gelegten Schnitten die Erscheinung nicht zu bemerken. 
Die Gebilde machen bei der Betrachtung nicht den Eindruck fester 
Körper, sie sehen vielmehr aus wie Tropfen einer zähen Flüssigkeit, 
vor allem, wenn die Konzentration der Farblösung nicht zu hoch ist. 
Es dürfte sich um Entmischungserscheinungen handeln, bei denen keine 
vollständige Trennung einer festen Phase, sondern nur die Abscheidung 
eines hochkonzentrierten Soles vom Solvatationsmittel, in dem nur geringe 
Mengen der dispersen Phase zurückbleiben, erfolgt. Nach der Termino- 
logie von BUNGENBERG DE JONG (1932) wäre dieser Vorgang als Koazer- 
vation zu bezeichnen. Die von BUNGENBERG DE JONG im Modellversuch 
hergestellten Koazervationen zeigen große Ähnlichkeit mit den in den 
Pilzzellen auftretenden Körpern. Über die chemische Natur dieser 
Koazervate lassen sich nur Vermutungen äußern. Wegen der Lokali- 
sation an den Oberflächen könnte man an lipoidartige Substanzen denken, 
die infolge ihrer Oberflächenaktivität in der äußersten Plasmagrenz- 
schicht angereichert sein müssen. Eigentliche Fette sind es jedenfalls 
nicht, denn Diaminheliotrop ist überhaupt nicht fettlöslich. In einer 
Emulsion von Wasser und Olivenöl bleibt aller Farbstoff in der wässerigen 
Phase. Zur weiteren Prüfung wurden Querschnitte durch die fettreichen 
Kotyledonen der Embryonen von Helianthus annuus herangezogen. 
Mit Sudanglyzerin färbt sich das in der ganzen Zelle feinverteilte Öl 
deutlich an; bei Behandlung mit Diaminheliotrop bleibt dieser Teil des 
Zellinhaltes ungefärbt, dagegen zeigen sich jetzt andere Strukturen, 
auf die gleich kurz zurückzukommen sein wird. 

Untersucht man Coprinus-Fruchtkörper in der Streckungsphase, so 
findet man in den basalen ausgewachsenen Zellen keine oder :.1r geringe 
Koazervationen, während sie zur Stielspitze hin immer deutlicher und 
stärker werden. Man könnte danach vermuten, daß ihr Auftreten etwas 
mit dem Streckungswachstum zu tun hätte, daß es sich etwa hier um 
Substanzen handelte, die als Baumaterial für die Membran dienen und 
schon vorgebildet in der Zelle vorliegen. Durch die Farbstoffeinwirkung 
könnten sie vorzeitig ausgefällt werden. Jedenfalls unterscheiden sie sich 
im Farbton in nichts von der Membran und zeigen eine starke Neigung, 
sich mit ihr fest zu verbinden. 


Viel deutlicher tritt eine Änderung der Zellstruktur im Laufe der Entwicklung 
bei den schon genannten Kotyledonen von Helianthus in Erscheinung. Inden Kotyle- 
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donen des ruhenden Samens zeigen sich nach Di inheliotropb dlung ganz 
ahnliche Gebilde, wie sie fiir die Pilzzellen beschrieben wurden; schachbrettartig 
wechseln gefärbte und ungefärbte Partien miteinander ab. Trotz dieser Ähnlichkeit 
handelt es sich hier aber um etwas ganz anderes als bei den Entmischungserschei- 
nungen in den Pilzzellen. Bei Helianthus entstehen die Körper nicht erst unter 
der Wirkung des Farbstoffes, vielmehr liegen sie bereits in den unbehandelten 
Zellen vor. Hier sind es nicht bestimmte Plasmaphasen, sondern eiweißartige 
Reservesubstanzen, die eine besondere Affinität zum Farbstoff zeigen. Sofort nach 
Beginn der Keimung, wenn die Kotyledonen noch in der Fruchtschale stecken 
und erst beginnen zu ergrünen, sind die Körper abgebaut und ihre spezifische Färb- 
barkeit ist verschwunden. 

Bei allen übrigen geprüften Objekten (Wurzeln und Sprosse von Vicia faba, 
Helianthus annuus, Impatiens parviflora usw.) konnte das Auftreten ähnlicher 
Gebilde nicht beobachtet werden. Stets erfolgt nur eine diffuse Plasma- und inten- 
sive Kernfärbung, allerdings wohl erst nach dem Absterben der Gewebe. Bei 
lebenden Pilzzellen dringt der Farbstoff niemals in die Vakuole ein, ebenso bleibt 
das Plasma mit Ausnahme seiner äußeren Grenzschicht vollkommen ungefärbt. 

Bei der Anwendung anderer Farbstoffe ergab sich, daß Diaminschwarz 
und Diaminblau dieselben Wirkungen hervorrufen wie Diaminheliotrop, 
was wegen der engen chemischen Verwandtschaft (es handelt sich um 
Polyazokörper) und der ähnlichen physikalischen Eigenschaften (alle 
drei Farbstoffe sind kolloidal gelöst) nicht verwunderlich ist. Die außer- 
dem geprüften Farbstoffe, Methylenblau und Neutralrot, verhielten sich 
dagegen grundsätzlich anders. 

Methylenblau färbt die Zellmembranen ebenso intensiv wie Diamin- 
heliotrop; den früheren vergleichbare Entmischungserscheinungen treten 
jedoch nicht auf. Auch nach 12 Stunden Färbedauer in Lösungen ver- 
schiedener Konzentration ist bei lebenden Zellen nur die Membran, 
bei einer gewissen Anzahl auch der Zellsaft intensiv gefärbt. Das Proto- 
plasma hat den Farbstoff lediglich in geschädigten Zellen aufgenommen, 
auch hier ist das Bild ein ganz anderes als bei der Diaminheliotropfärbung : 
Statt einzelner distinkter Körper ist die Zelle von einem blauen Netzwerk 
durchzogen. Nach Plasmolyse mit KNO, tritt stets Entfärbung der 
Membran und bei den Zellen, deren Vakuolen Methylenblau gespeichert 
hatten, Entmischung des Zellsaftes in blauschwarze Kugeln und eine farb- 
lose Flüssigkeit ein, wie es schon bei anderen Objekten beobachtet wurde 
(ELSNER 1932). Zellen, deren Plasma angefärbt ist, beweisen auch durch 
das Nichteintreten der Plasmolyse, daß es sich um keine Vitalfärbung 
handelt. 

Neutralrot zeigt ein anderes Verhalten. Dieser Farbstoff wurde bereits 
von GUILLIERMOND (Zusammenfassung 1930) und Hore zur Färbung 
von Pilzzellen benutzt. Während GUILLIERMOND angibt, daß bei den von 
ihm untersuchten Arten (niedere Pilze und einige Ascomyceten) unter 
der Wirkung des Farbstoffes eine „Ausfällung‘‘ (Entmischung) des Zell- 
saftes in zahlreiche intensiv rote Kugeln und eine fast farblose Flüssigkeit 
erfolgt, stellte Hore bei Psalliota campestris lediglich eine diffuse Vakuolen- 
färbung, häufig verbunden mit Vakuolenkontraktion, fest. 
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Die Stielzellen von Coprinus lagopus weisen ebenfalls nur eine Färbung 
der Vakuole auf. Diese bleibt aber nur selten homogen, meistens ist das 
Endergebnis eine große Anzahl von orangeroten Kugeln verschiedener 
Größe, deren kleinste sich in deutlicher BRownscher Molekularbewegung 
befinden. Die Entmischung des Zellsaftes wird besonders stark, wenn 
die Schnitte nach der Färbung in Leitungswasser gelegt werden, in vielen 
Zellen ist dann auch Vakuolenkontraktion zu beobachten. Außerdem 
tritt in bestimmten Zellen eine andere Erscheinung regelmäßig auf. 
Bald nach dem Einlegen in die Lösung bilden sich kleine, intensiv dunkel- 
rote Kugeln, die anscheinend nicht frei in der Vakuole, sondern fest an 
der Grenze zwischen Saftraum und Protoplasma liegen. Brownsche 
Molekularbewegung ist nicht sichtbar, manchmal ist die Anordnung 
perlschnurartig, dabei folgen die Kugeln den Plasmasträngen. Offenbar 
handelt es sich hier um von den vorher beschriebenen orangeroten 
Kugeln gänzlich verschiedene Gebilde. 

Die kleinen dunkelroten Körper sind nur in bestimmten Gewebe- 
partien anzutreffen. Vom 2. Stadium ab ist ihr Vorkommen auf die 
Rindenzellen und die äußeren plasmareichen Markzellen beschränkt, 
niemals finden sie sich in den inneren Markzellen. Nur bei ganz jungen 
Fruchtkörpern des 1. Stadiums, bei denen noch lebhafte Zellteilung statt- 
findet, ist die Verteilung eine andere. Hier treten im apikalen Stielteil, 
der die meristematischen oder doch sehr jungen Zellen enthält, derartige 
Gebilde überhaupt nicht auf, in den basalen Partien finden sie sich 
dagegen in allen Zellen. Die Zellen sind also erst in einem gewissen Alter 
zur Bildung dieser Kugeln befähigt, nachdem sich im Fruchtkörper eine 
Differenzierung in Mark- und Rindengewebe vollzogen hat. 

Noch in anderer Hinsicht zeigen sich Unterschiede in dem Verhalten 
der inneren und äußeren Zellenlagen. Homogene Zellsaftfärbung ist 
besonders bei den inneren Markhyphen häufig, während bei den äußeren 
meistens eine Entmischung eintritt. Ob allerdings die homogene Färbung 
in allen Fällen noch als vital anzusprechen ist, erscheint fraglich, offenbar 
besitzen die Markzellen eine erheblich geringere Widerstandsfähigkeit 
gegenüber äußeren Einflüssen. Plasmolysiert man angefärbte Schnitte 
nach einiger Zeit, so erfolgt nur in den rindennahen Geweben Plasma- 
abhebung, die inneren Markzellen zeigen keine Plasmolyse. Einen dritten 
Unterschied deckt Neutralrot in seiner Eigenschaft als Indikator auf: 
Die Azidität des Zellsaftes dürfte bei inneren und äußeren Markzellen 
wesentlich verschieden liegen. Das Bild ist zwar nicht immer einheitlich, 
in der Hauptsache sind jedoch die inneren Markhyphen orangerot-rot, 
die äußeren dagegen gelb gefärbt; ebenso zeigen die dünnen Hyphen 
der Markhöhlenwandung einen gelblichen Farbton. Da der Umschlag- 
punkt von Neutralrot etwa bei py, 7 liegt, muß der Zellsaft der inneren 
Markhyphen schwach sauer, der der übrigen Gewebe schwach alkalisch 


reagieren. 
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Diese kurze Zusammenstellung der bei Anwendung von Vitalfarb- 
stoffen gesammelten Beobachtungen kann nicht mehr als ein Hinweis 
auf ein erfolgversprechendes Arbeitsgebiet sein. Durch Vitalfärbung ist 
es möglich, die während der Entwicklung innerhalb der Zellen statt- 
findenden Strukturveränderungen sichtbar zu machen und weiter viel- 
leicht einen Einblick in die Natur dieser Vorgänge zu gewinnen. 


Anhangsweise mögen hier einige Bemerkungen über das Vorkommen von Gly- 
kogen im Fruchtkörper von Coprinus lagopus Platz finden. Seit ERRÉRA (1885) weiß 
man, daß Glykogen bei den Pilzen als Reservestoff allgemein verbreitet ist. ERRERA 
fand in den verschiedenen Entwicklungsstadien Unterschiede im Glykogengehalt 
der einzelnen Gewebe. Während die Substanz zunächst vor allem in der Stielbasis 
aufgehäuft ist, findet sie sich später besonders im Hut, woraus sie schließlich ebenso 
wie aus dem Stiel bei der Streckung und Sporenreife verschwindet. Seine Unter- 
suchungen bezogen sich auf Phallus impudicus; Coprinus lagopus verhält sich ganz 
ähnlich. Zum Nachweis wurde JJK-Lösung benutzt, vorhandenes Glykogen fällt 
durch seine rotbraune Färbung auf und unterscheidet sich deutlich von dem 
gelblichen Protoplasma. Während des 1. und 2. Stadiums ist die Glykogenmenge 
im Stiel noch relativ gering. Es findet sich besonders in den oberen Bulbus- 
zellen und den darüber liegenden Partien bis zum untersten Hutdrittel. Die größte 
Anreicherung liegt etwa am Lamellenrand. Dabei ist nur in den peripheren Zonen 
Glykogen anzutreffen, seine Verbreitung reicht von der Rinde bis zu den plasma- 
reichen Markzellen, während die inneren wachstumsaktiven Zellen niemals auch 
nur Spuren enthalten. Im Bulbus selbst ist diese Trennung nicht so deutlich, da 
hier überhaupt das Gewebe einheitlichen Charakter besitzt. Mit zunehmender Reife 
verschiebt sich das Glykogen mehr und mehr apikalwärts und ist schon im 3. Stadium 
in der ganzen Rinde von der Spitze bis zum Hutrand gleichmäßig verteilt. Die 
Menge des in der Basis gespeicherten Materials geht dabei zurück, trotzdem dürfte 
die Gesamtmenge wesentlich zugenommen haben. Jetzt ist die Scheidung in 
glykogenhaltiges und glykogenloses Gewebe noch schärfer geworden. Die Haupt- 
menge ist in der Rinde lokalisiert, auch in den äußeren Markzellen liegt ein beträcht- 
licher Teil, die inneren Markzellen enthalten dagegen gar nichts. In der zweiten 
Entwicklungsphase sinkt der Glykogengehalt schnell ab, bereits im Beginn der 
Streckung ist fast alles verschwunden, nur in der Nähe der Spitze finden sich noch 
Reste. Im Hut ist Glykogen vor allem in der Oberhaut und in der subhymenialen 
Schicht anzutreffen, Trama und Hymenium selbst sind frei von dieser Substanz. 
Die Menge steigt etwa bis zum 3. Stadium .an, bei der Sporenbildung wird das 
Glykogen dann fast völlig verbraucht. ; 

Anscheinend dient dieses Material zwei verschiedenen Zwecken: Einmal liefert 
es Reservestoffe für die Keimung der Sporen, andererseits ermöglicht es das rasche 
Wachstum der zweiten Phase. Hierbei könnte es als Energielieferant und außerdem 
als Material zur Osmoregulation benutzt werden. Der Og sinkt zwar im Laufe der 
Entwicklung etwas ab, das Zellvolumen nimmt jedoch sehr viel mehr zu als dieser 
Abnahme entspricht. Es müssen also stets osmotisch wirksame Stoffe neu entstehen. 
Hierzu wären die Abbauprodukte des Glykogens, das selbst keine osmotischen Eigen- 
schaften besitzt, durchaus geeignet. Nach ERRÉRA wird Glykogen in die diffusions- 
fähigen Zucker bzw. Alkohole Trehalose und Mannit gespalten, die aus dem Speicher- 
gewebe auch ins Mark wandern und hier die Osmoregulation durchführen könnten. 

Die Lokalisation des Glykogens stimmt auffällig mit der Verteilung des osmo- 
tischen Wertes überein, die sich bei Verwendung von KNO, als Plasmolytikum er- 
gibt. Der Og ist dort am höchsten, wo das meiste Glykogen gespeichert ist. Es ist 
anzunehmen, daß hier auch der Glykogenauf- und abbau am stärksten vor sich 
geht, also die Trehalose bzw. Mannitkonzentration am größten ist, wodurch sich die 
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Höhe des osmotischen Wertes erklären würde. Daß bei Anwendung von Saccharose 
die Unterschiede im allgemeinen geringer sind, könnte darauf beruhen, daß unter 
der Einwirkung des Salpeters eine Anatonose stattfindet, die eine Erhöhung des 
Og gegenüber dem normalen Stand verursacht. 

Das Glykogen ist in der Zelle meistens nicht gleichmäßig verteilt, sondern oft 
nur an der Basis angehäuft. Wegen dieser Lage, die an die der Statolithenstärke 
höherer Pflanzen erinnert, könnte man eine Beziehung zur Geoperzeption ver- 
muten. Dagegen spricht, daß diese polare Anordnung vor allem im Bulbus aus- 
geprägt ist, während in den apikalen Teilen die Verteilung eine gleichmäßige ist. 
Außerdem ist das Glykogen auch durch mehrstündige Inversstellung nicht ver- 
lagerbar. Schließlich verschwindet es sehr rasch im Verlauf der Streckung, gerade 
zu dieser Zeit ist aber die geotropische Empfindlichkeit am größten. 

Bei den mit Jodjodkalium behandelten Schnitten fallen noch andere Strukturen 
auf, die vielleicht mit mehr Recht in Beziehung zur Geoperzeption gebracht werden 
könnten. Sie sind auch in unbehandelten Geweben vorhanden, werden aber erst 
bei JJK-Zusatz deutlich. In den apikalen Stielzellen zeigen sich etwa vom 3. 
Stadium ab Plasmaklumpen, die ungefähr in der Zellmitte liegen und durch nach 
allen Seiten ziehende Plasmafäden mit dem wandständigen Protoplasmaschlauch 
verbunden sind. Oft enthält diese mittelständige Plasmaansammlung reichlich 
Glykogen. Mit fortschreitender Entwicklung werden die so ausgestatteten Zellen 
immer mehr auf die Spitze beschränkt. Bei einer Abweichung von der Vertikalen 
kann nun zwar keine Verlagerung eintreten, wohl aber könnte der Zentralkörper 
durch Vermittlung der Plasmafäden Druck- und Zugkräfte ausüben und damit eine 
Orientierung ermöglichen. Natürlich handelt es sich bei dieser Annahme lediglich 
um eine Vermutung, das Bild ist jedoch so auffällig, daß man unmittelbar zu der- 
artigen Vorstellungen geführt wird. 


Schluß. 

In drei Stufen vollzieht sich der typische Entwicklungsgang eines 
Basidiomyceten, die durch die Schlagworte: Haploides Mycel, Paarkern- 
mycel, Reproduktionsorgan gekennzeichnet werden können. In jedem 
Stadium besitzt der Pilzorganismus bestimmte morphologische und physio- 
logische Eigenschaften, die bei jedem Übergang eine tiefgreifende Wand- 
lungerfahren. Diese Umstimmungen werden durch bestimmte morphogene 
Reize auslöst. Für den Übergang von der vegetativen in die reproduk- 
tive Phase ist dabei nach Kress (1900) der ausschlaggebende Faktor in 
einer Veränderung der Nahrungsqualität und -quantität zu suchen. Auch 
bei Coprinus lagopus gelingt es, das Mycel durch dauerndes Überimpfen 
auf frisches Substrat monatelang in ausschließlich vegetativem Wachstum 
zu erhalten, während die Kontrollkulturen schon Generationen von Frucht- 
körpern hervorbringen. Jedoch bleibt der stärkste morphogene Reiz 
ohne sichtbare Wirkung, wenn sich das Mycel nicht in einem ganz be- 
stimmten „reproduktionsbereiten‘‘ Zustand befindet. Bei manchen Arten 
ist dieser in gewisser Weise morphologisch charakterisiert (Schnallen- 
mycel); die Verhältnisse verwickeln sich jedoch dadurch, daß nahe ver- 
wandte Formen auch haploide Fruchtkörper ausbilden können (BRUNSWIK, 
1924). Die physiologische Struktur des Mycels, die einmal von den erblich 
fixierten Potenzen des Organismus, zweitens von der gegebenen Be- 
schaffenheit der Umwelt abhängt, muß also in geeigneter Weise mit aus- 
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lösenden morphogenen Reizen zusammentreffen, damit ein neuer Ent- 
wicklungsabschnitt beginnen kann. > 

Der dritte dieser Abschnitte, die Bildung von Fruchtkörpern, zeigt 
zunächst eine ungemein große Abhängigkeit von den verschiedensten 
Außenfaktoren, über die in einer zweiten Arbeit berichtet werden soll. 
Mit fortschreitendem Entwi iungsgrad tritt diese Umweltlabilitat mehr 
und mehr zurück. Diese Zunahme der Selbständigkeit, die an einen auto- 
katalytischen Vorgang erinnert, geht der Hutentwicklung genau parallel; 
man gewinnt den Eindruck, daß es bestimmte Hutregionen sind, die, 
einem Organisator vergleichbar, das Wachstum der übrigen Teile lenken. 
Auch Macnus (1906) betrachtet die „primäre Differenrierung der hyme- 
niumbildenden Hyphen als das kausale formbildend+ lement für die 
Bildung des übrigen Fruchtkôrpers“. Die Beeinflussung durch den 
Organisator ist als eine stoffliche zu denken. Besonders die Verhältnisse 
vor und während der Stielstreckung lassen die Anwesenheit von Wuchs- 
hormonen vermuten, die vom Hut in den Stiel wandern. Beim Übergang 
in die zweite Entwicklungsphase ist jedoch die Selbständigkeit der 
einzelnen Organe so groß geworden, daß sie auch bei vollständiger Tren- 
nung die ihnen eigentümlichen Veränderungen durchmachen, also z. B. 
die Stielzellen sich plötzlich stark strecken. Der Anstoß zu dieser Streckung 
muß noch in irgendeiner Weise vom Hute ausgehen, denn bei dessen 
frühzeitiger Entfernung findet keine Steigerung der Wachstumsgeschwin- 
digkeit statt; wodurch aber im normalen Entwicklungsgang die Zellen zu 
einer so rapiden Längenzunahme befähigt werden, ist nicht bekannt. Grob 
mechanische Vorstellungen sind jedenfalls zur Erklärung nicht ausreichend: 
Es findet keine Erhöhung des Turgors oder der Dehnung bzw. der Dehnbar- 
keit der Membranen statt, die einen derartigen Wachstumsanstieg verständ- 
lich machen könnte. . Alle diese Faktoren dürfen deshalb auch nicht als 
eigentliche Wachstumsursachen angesehen werden, sondern diese müssen 
in irgendwelchen, vorläufig noch unbekannten Vorgängen innerhalb der 
Zelle gesucht werden. In der neuesten wachstumsphysiologischen Literatur 
läßt sich bereits eine Abkehr von den alten Vorstellungen erkennen, die 
immer nur die Bedeutung der Membraneigenschaften oder der osmotischen 
Zustandsgrößen hervorhoben. Während noch HEYx (1931) die Membran- 
plastizität für das Entscheidende hält, kommt Söpıne (1933) in seiner 
letzten Arbeit, wie vor ihm in ähnlicher Weise schon SCHWENDENER und 
KRABBE (1893) und Ursprung und BLum (1924), zu dem Schluß, daß 
die Wachstumsgröße allein durch die aktive Protoplasmatätigkeit be- 
stimmt werde. Wie seine Vorgänger hält er die Intussusception für die 
wahre Wachstumsursache. Zusammenhänge zwischen dem Zustand der 
Plasmakolloide und dem Streckungswachstum hat kürzlich vor allem 
STRUGGER (1932 und 1933) aufgedeckt, der enge Beziehungen zwischen 
Plasmaviscosität (bzw. Quellungsgrad und Wasserstoffionenkonzentra- 
tion) und Wachstumsgeschwindigkeit nachweisen konnte. Die Frucht- 
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körperstiele von Coprinus lagopus bilden ein in vieler Hinsicht besonders 
günstiges Objekt für ein tieferes Eindringen in das Verhältnis zwischen 
Plasmazustand und Streckungswachstum, nachdem durch die vorliegende 
Untersuchung die notwendige Grundlage für ein Weiterarbeiten geschaffen 
worden ist. 

Zusammenfassung. 

1. Coprinus lagopus läßt sich leicht auf sterilem Pferdemist bis zur 
Fruchtkörperreife kultivieren. Die Entwicklungsdauer von der Impfung 
mit vegetativem Mycel bis zur Sporenreife beträgt etwa 3 Wochen und 
schwankt mit der Temperatur. 

2. Die Entwicklung des Fruchtkörpers vollzieht sich in zwei Phasen, 
die in ihrem ganzen physiologischen Verhalten scharf voneinander ge- 
schieden sind. 

3. Während der ersten Phase vom Mycel abgelöste Fruchtkörper 
verkümmern stets, dagegen ist in der zweiten Phase die Entwicklung unab- 
hängig von einer Verbindung mit dem Substrat; sie erfolgt sogar ohne 
Zufuhr von Wasser. 

4. Zwischen Hutentwicklung und Stielstreckung bestehen enge Korre- 
lationen der Art, daß bei Entfernung des Hutes während der ersten Phase 
auch der Stiel sein Wachstum einstellt. In der zweiten Phase ist diese 
Abhängigkeit beseitigt: Stiel- und Hutentwicklung erfolgen gänzlich 
unabhängig voneinander. 

5. Die Wachstumsgeschwindigkeit etiolierter Fruchtkörper ist auch 
unter konstanten Außenbedingungen nicht konstant, sondern zeigt eine 
regelmäßige Periodizität. Die Länge der Periode beträgt etwa 3,5 bis 
4,5 Stunden, der maximale Zuwachs liegt durchschnittlich 2—300% über 
dem im Minimum erreichten. 

6. Normale Fruchtkörper beschleunigen ihr Wachstum in der zweiten 
Entwicklungsphase um das 40—50fache. Versuche, diesen Anstieg 
durch eine gleichsinnige Änderung eines wachstumsbedingenden Faktors 
innerhalb der Zelle zu erklären, führten sämtlich zu negativen Ergebnissen. 

7. Daraus folgt, daß die Erhöhung der Wachstumsgeschwindigkeit 
nicht durch eine Änderung in der Größe des Turgors, des osmotischen 
Wertes, der’Saugkraft, der elastischen Dehnung und Dehnbarkeit der 
Membran hervorgerufen wird. Alle diese Zelleigenschaften können des- 
wegen im besten Falle nur eine sekundäre Rolle als Voraussetzungen, 
nicht aber als Ursachen des Wachstums spielen. 

8. Wieweit dasselbe von der Plastizität der Membran gilt, muß dahin- 
gestellt bleiben, da keine brauchbare Methode zur Entscheidung dieser 
Frage vorliegt. Jedoch ist eine plastische Überdehnung unter normalen 
Verhältnissen wenig wahrscheinlich. 

9. Danach ist das entscheidende Moment in einer Änderung des Zu- 
standes und der Funktion des Protoplasmas zu suchen; auf solche Unter- 
schiede weisen die Ergebnisse der Plasmolyseformstudien hin. 
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10. Vitalfärbungen liefern je nach der Art des verwendeten Farb- 
stoffes verschiedene Ergebnisse, von denen besonders die Koazervations- 
erscheinungen bei Anwendung von Diaminheliotrop als neuartig hervor- 
zuheben sind. Mit Neutralrot gefärbte Zellen zeigen je nach ihrer Lage im 
Fruchtkörper ein verschiedenes Verhalten. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden im botanischen Institut 
der Universität Greifswald ausgeführt. Dem Direktor des Instituts, 
Herrn Prof. Dr. METZNER, bin ich für zahlreiche wertvolle Ratschläge 
und Unterstützung zu bleibendem Danke verpflichtet. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Kiel.) 
LEBENDFÄRBUNGEN MIT CHRYSOIDIN. 


Von 
Herz Dieprich WuLFF 
(Kiel.) 


(Eingegangen am 20. Februar 1934.) 


Während in neueren Arbeiten (STRUGGER 1933, VAMAHA und Isa 
1933 u. a.) immer mehr die physikochemische Seite der Lebendfärbungen 
betont wird, soll die vorliegende Arbeit ein erster Versuch sein, auf neuem 
Wege den ursprünglichen Zielen der Lebendfärbungen näherzukommen : 
nämlich erstens einmal sicher nachzuweisen, daß gewisse Farbstoffe den 
Ablauf der Lebensvorgänge nicht stören, und dann unter Verwendung 
dieser Farbstoffe das Zellgeschehen lebend zu verfolgen. 

Von vornherein stellte ich mir für die Ausführung und den Beweis 
der Lebendfärbungen folgende Bedingungen: 

1. Der Farbstoff muß unter möglichst natürlichen Verhältnissen auf- 
genommen werden. Die Verwendung herausgeschnittener Gewebe, Hinein- 
pressen von Zucker-, Salz- oder Farbstofflösungen in sie im luftverdiinnten 
Raum, Ansäuern der Untersuchungsflüssigkeiten, vorherige Plasmolyse 
oder Betäubung und andere Eingriffe, die geeignet sind, Stimmen des 
Zweifels an der Vitalität der Färbung zu erregen, sollten unterbleiben. 

2. Die angefärbten Zellen müssen innerhalb der lebenden Pflanze 
fähig sein, die ihnen zukommenden physiologischen Aufgaben ungehindert 
zu erfüllen. Daß für die Entscheidung über den Lebenszustand ins- 
besondere Plasmolyse und Deplasmolyse nicht ausreichend sind, wurde 
schon mehrfach betont (SCHNEIDER 1925 u. a.). 

Ich konnte bereits in einer früheren Arbeit (WuLrr 1933, S. 27) 
darüber berichten, daß bei Pollenschläuchen von Hippeastrum hybridum 
Färbung mit -0,01%iger Neutralrotlösung die Lebensfähigkeit nicht 
herabzusetzen scheint, vor allem die Pollenschläuche nicht hindert, die 
Samenanlagen zu erreichen. Auch sonst finden sich über Neutralrot 
günstig lautende Angaben (z. B. SCHAEDE 1923 a, BECKER 1933, PLAN- 
TEFOL 1933). Nun ist die Neutralrotfärbung zwar für den von Wöycıck1 
(1926) und mir verfolgten Zweck, die generative Zelle im Pollenschlauch 
sichtbar zu machen, von besonderem Nutzen gewesen; aber da unter 
normalen Verhältnissen! nur das Vakuom gefärbt wird, hat sie für Unter- 
suchungen von Kern und Plasma verhältnismäßig nur geringen Wert. Da 
jedoch die Pollenschläuche in ihrem Wachstum und (nach Anfärbung 
und Übertragung auf die Narbe) in ihrer Fähigkeit, die Samenanlagen zu 


1 Eingriffe, wie diejenigen ALEXANDROVs (1933), bei denen auch eine Kern- 
färbung auftrat, scheinen mir bei einer wirklichen Lebendfärbung nicht zulässig. 
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erreichen und die Befruchtung zu vollziehen, meiner Ansicht nach eine 
recht eindeutige Entscheidung über den Grad der Schädigung durch einen 
Farbstoff ermöglichen, bot sich in ihnen der geeignete Untersuchungs- 
gegenstand zur Vornahme einer Reihe von Färbungen mit verschiedenen 
Farbstoffen. An dieser Stelle sei vorerst nur über Erfahrungen mit 
Chrysoidin berichtet. 

Im Chrysoidin stand ein Farbstoff zur Verfügung, der namentlich 
auf Grund der Arbeiten ScHAEDEs (1923 a, 1926) von vornherein eine 
wirkliche Lebendfärbung versprach. Während SCHAEDE (1926) das 
Chrysoidin in einer Dichte von 0,002% anwandte, konnte ich eine wesent- 
lich höhere ohne Schädigung der Pollenschläuche benutzen. 

Als Unterlage für die Keimung verwendete ich eine Lösung von 0,005% Chry- 
soidin, 0,5% Agar und 2,5% Rohrzucker in gleichen Teilen destillierten und Kieler 
Leitungswassers. Dieses Gemisch sei in den folgenden Ausführungen kurz mit 
Farbagar bezeichnet. Die Beobachtung unterm Mikroskop geschah in kleinen 
feuchten Kammern (vgl. WuLrr 1933, S. 13). Wenn eine künstliche Befruchtung 
vorgenommen werden sollte, wurde der Pollen durch Mischen mit etwas Farbagar 
angefärbt und nach etwa 1 Stunde auf.die Narbe gebracht. Es wurde selbst- 
verständlich durch rechtzeitige Entfernung der Staubblätter vorherige Befruchtung 
durch ungefärbten Pollen verhindert. Die Feststellung des Erfolges der künstlichen 
Bestäubung geschah durch Zählen der angesetzten Samen. 


Untersuchungen an Pollensehläuchen von Impatiens Holstii. 

Die Pollenkörner von Impatiens Holstii nehmen wenige Augenblicke 
nach der Aussaat das Chrysoidin auf; die Exine wird dabei bedeutend 
stärker gefärbt als das Plasma. Dieses erscheint zunächst vollständig 
gleichmäßig hellgelb, ohne daß man mit Sicherheit sagen könnte, an 
welchen seiner Bestandteile der Farbstoff gelagert sei. Nach der innerhalb 
weniger Minuten einsetzenden Keimung ist zunächst auch im Pollen- 
schlauch dieselbe ganz -gleichmäßige Färbung bemerkbar. ScHAEDE 
(1923 a), der bei seinen Untersuchungen etwas Ähnliches gefunden hatte, 
ließ daher auch eine Entscheidung über den Ort der Farbstoffspeicherung 
offen (S. 76): „Ob weiter die Farbstoffmolekeln in die Lipoid- oder 
Eiweißmolekeln aufgenommen oder ob sie zwischen diese gelagert werden, 
läßt sich mit den heutigen optischen Hilfsmitteln kaum sicher entscheiden, 
insbesondere an der lebenden Zelle. Die bestehenden Theorien über 
Plasmastruktur und Stoffaufnahme helfen hier auch nicht weiter, jeder 
Autor würde die seinige bestätigt glauben. Jedenfalls erscheint das Plasma 
ganz homogen gefärbt.“ Bestimmter äußert sich dann LEPESCHKIN 
(1924, S. 153) über die Versuche ScHAEDEs: ,, Die auf diese Weise beob- 
achtete Färbung muß offenbar nur in diesen Objekten vorkommenden 
dispersen Eiweißphasen zugeschrieben werden.‘ GICKLHORN (1927, S. 6) 
spricht sich dagegen über seine Erythrosinfärbungen wieder weit vor- 
sichtiger aus: ,,In welchen Strukturelementen der Farbstoff abgelagert 
ist, ob eine bloße Anreicherung in kleinsten, ultramikroskopischen Saft- 
räumen vorliegt, eine chemische Bindung oder ein adsorptives Festhalten 
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an irgendwelchen Strukturelementen die Färbung bedingt, soll hier nicht 
weiter diskutiert werden.‘ 

Ein glücklicher Zufall in der Wahl des Untersuchungsgegenstandes 
ermöglichte es mir nun, den Ort der Farbspeicherung festzustellen. Es 
kann auf Grund der im folgenden zu schildernden Beobachtungen keinem 
Zweifel unterliegen, daß das Chrysoidin in den Lipoidanteilen des Plasmas 
gelöst wird. 

Während des Schlauchwachstums wird das Pollenschlauchplasma 
immer dünnflüssiger, wobei offensichtlich eine Entmischung der Plasma- 
kolloide eintritt. Die anfangs gleichmäßige Färbung der Pollenschläuche 
erfährt bald eine Änderung: Es treten kräftig gelb gefärbte Tröpfchen auf, 
während der übrige Plasmainhalt immer stärker entfärbt wird. Die Ent- 
färbung kann eine vollständige sein, sie kann aber auch bei einem ganz 
hellen Gelb eingestellt werden. Dafür sind offenbar äußere Einflüsse 
(Flüssigkeitsmenge, Wärme, Schnelligkeit der Keimung usw.) und schwer 
erfaßbare innere Zustände verantwortlich zu machen. 

Die auftretenden gelben Tröpfchen, die zu recht großen Tropfen 
zusammenfließen können, waren bei Anwendung von Sudan III sicher 
als Fett zu erkennen. Verfolgt man unter dem Mikroskop den Zutritt 
der Sudanlösung an die Pollenschläuche, so kann man feststellen, daß die 
Tropfen sich auf Grund irgendwelcher Oberflächenspannungserschei- 
nungen dem Diffusionsstrom der Sudanlösung entgegenbewegen, bis sie, 
entweder an der Schlauchspitze oder am Pollenkorn angekommen, sich 
lebhaft braunrot färben, wobei sie oft wieder in kleine Tröpfchen zer- 
fallen. In Schläuchen, die quer zum Diffusionsstrom liegen, tritt die 
Färbung natürlich an Ort und Stelle ein. 

Es könnte der Einwand erhoben werden, daß die Entmischung der 
Plasmakolloide durch die Chrysoidinfärbung hervorgerufen würde. ' Eine 
Beobachtung ungefärbter Pollenschläuche bot keine Möglichkeit einer 
klaren Entscheidung, weil diese mit ihren lebhaften, verschieden gerich- 
teten Plasmaströmen ein recht unübersichtliches Bild bieten. Wenn aber 
nach etwa 2 Stunden zu den ungefärbten Schläuchen auf Zuckeragar, 
Leitungswasser oder destilliertem Wasser etwas Chrysoidin- oder Sudan- 
lösung gegeben wurde, traten die Fettropfen hier ebenfalls deutlich in 
Erscheinung. Die in den Pollenschläuchen beobachtete Entmischung 
dürfte also ein natürlicher Vorgang sein, um so mehr, als sie ja auch für 
andere Fälle bekannt ist: Liegen doch schon seit langem Untersuchungen 
darüber vor, daß bei Wasseraufnahme in fetthaltige Samen eine Bildung 
von Öltropfen einsetzt. Nun ist der Pollen von Impatiens Holstii, wie der 
anderer Impatiens-Arten (Lıprorss 1899, S. 301) typischer Fettpollen !, 





1 ScHÜRHOFF (1930, S. 334) gibt zwar an, daß der reife Pollen von Impatiens 
parviflora „zahlreiche Stärkekörner‘‘ enthält; doch hat ScHÜRHOFF, wie es scheint, 
diese Feststellung nur an Hand von Mikrotomschnitten durch ungeöffnete Antheren 
gemacht, also doch noch nicht völlig reifen Pollen untersucht. 
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so daß man hier sehr wohl an ein Gleichlaufen der Erscheinungen bei der 
Keimung fetthaltiger Samen und des Fettpollens denken könnte (vgl. 
Brink 1924). Auch ist in beiden Fällen der Zweck der Entmischung 
der gleiche: die Bereitstellung für das Wachstum benötigter Baustoffe. 

Unter dem ausgesäten Fettpollen finden sich oft Pollenkörner, die 
dicht mit Stärke gefüllt sind. Diese sind offenbar, da meistens kleiner 
als der Fettpollen, während der Entwicklung abgestorben und, wie sich 
im Laufe meiner Untersuchungen herausstellte, nicht fähig zu keimen. 
Aber bei der Keimung des Fettpollens treten im Pollenschlauch neben 
den Fettropfen dann wieder spindelförmige bis rundliche Stärkekörner 
auf, die manchmal auch eine schwache Färbung mit Chrysoidin zeigen. 
Ich vermutete erst, daß diese Stärke aus dem Zucker des Farbagars 
stammte, doch ein Vergleich mit auf Agar ohne Zucker, in Leitungs- 
wasser oder destilliertem Wasser gewachsenen Pollenschläuchen lehrte, 
daß in ihnen ebenfalls Stärke gebildet wird. Ein Speicherungsvermögen 
der Pollenschläuche für Kohlehydrate der Umgebung, wie es u. a. TıscH- 
LER (1917) für den Fettpollen von Pinus silvestris und Picea excelsa 
fand, kommt hier demnach wohl nicht in Frage, sondern das Fett wird 
zum endgültigen Abbau sichtlich erst in Stärke übergeführt: Eine zweite 
Übereinstimmung mit keimenden, fetthaltigen Samen. 

Nach 5—7 Stunden, wenn ein großer Teil der Schläuche schon ab- 
gestorben ist, läßt sich in ihnen im allgemeinen keine Stärke mehr nach- 
weisen, wohl aber noch reichlich Fett. Ob sich nicht alle im Schlauch 
enthaltenen Fettkörper zu seinem Wachstum verwerten lassen, ob un- 
günstige Kulturbedingungen dem Wachstum vor Verbrauch aller Bau- 
stoffe ein vorzeitiges Ende setzten, oder ob es auf Grund innerer Be- 
dingungen eingestellt wurde, da normalerweise schon nach einer Stunde 
die Samenanlagen erreicht werden (LEBoN 1929), muß dahingestellt 
bleiben. Brink (1924, S. 360) fand bei Vinca minor dagegen einen 
vollständigen Verbrauch des Fettes, auch berichtet er nichts über das 
Auftreten von Stärke als Zwischenstufe des Abbaus. 

Weder die generative Zelle, bzw. der generative Kern, noch der vege- 
tative Kern wurden durch das Chrysoidin gefärbt. Dennoch zog ich 
vergleichsweise Pollenschläuche auf Farbagar und Zuckeragar, fixierte 
nach 50 Min. in PFEIFFER, färbte mit Hämatoxylin und untersuchte die 
Teilung der generativen Zelle. Es traten auf dem Farbagar irgendwelche 
Abweichungen von dem früher beschriebenen Ablauf ihrer Teilung 
(Wuzrr 1933) aber nicht auf. 


Untersuchungen an Pollenschläuchen von Hippeastrum hybridum. 
Die Pollenkörner von Hippeastrum hybridum sind ebenfalls typischer 
Fettpollen. Vor der Keimung ist in reifen, lebenden Pollenkörnern das 
Fett gleichmäßig im Plasma fein verteilt; Färbung mit Chrysoidin zeigt, 
daß das Fett erst bei der Keimung in Tropfen aus dem immer farbloser 
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werdenden Plasma entmischt wird. Die Pollenschläuche gleichen in 
ihrem Fettabbau denen der von BRINK (1924) untersuchten Vinca minor. 
Es läßt sich in ihnen im Gegensatz zu Impatiens als Zwischenstufe des 
Abbaus keine Stärke auffinden ; ob an deren Stelle etwa Zucker auftritt, 
konnte mangels eines geeigneten Nachweises nicht untersucht werden. 

Ein zweiter Unterschied gegenüber dem /mpatiens-Pollen besteht 
darin, daß sich bei Hippeastrum gewisse Bestandteile des generativen 
Plasmas mit Chrysoidin färben, so daß die generative Zelle sich im 
Pollenschlauch deutlich von dem (bis auf die Fettropfen) fast oder völlig 
ungefärbten Schlauchplasma abhebt. Ein Vergleich mit einer Neutralrot- 
färbung (vgl. WuLFF 1933) vermag dann leicht zu zeigen, daß mit Chry- 
soidin auch das Vakuom gefärbt wird. Es lag nun, gerade auf Grund der 
Lipoidlöslichkeit des Chrysoidins, die Vermutung nahe, daß Chrysoidin 
und Neutralrot an verschiedenen Orten des Vakuoms gespeichert würden: 
Daß nämlich das Chrysoidin die die Vakuolen umgebenden kleinen Tono- 
plasten, das Neutralrot dagegen den Vakuoleninhalt färbte. 

Diese Vermutung durch eine unmittelbare Beobachtung des mikro- 
skopischen Bildes zu bestätigen, war natürlich unmöglich, denn die 
Größenausmaße der winzigen Vakuolen sind doch zu gering, um noch 
irgendetwas mit Bestimmtheit aussagen zu können. Es blieb also nur 
ein indirekter Weg, um meine Vermutung wahrscheinlich zu machen. 
Unter der Annahme, daß in den Grenzschichten des Plasmas die Lipoide 
besonders angereichert würden, bot sich in der generativen Zelle von 
Hippeastrum die Möglichkeit, zwei größere Grenzschichten des Plasmas, 
nämlich die gegen den generativen Kern und die gegen das Schlauch- 
plasma, auf ihren Lipoidgehalt zu untersuchen und dann Rückschlüsse 
auf die Grenzschicht gegen das Vakuom zu ziehen. 

Um diese Untersuchung der Verteilung der Lipoide innerhalb der 
generativen Zelle durchzuführen, machte ich den Versuch einer Lebend- 
doppelfärbung, der auch durchaus gelang. Ich setzte meinem Chrysoidin- 
agar noch soviel Neutralrot zu, daß beide Farbstoffe in einer Dichte 
von 0,005% im Agar enthalten waren. Zur Untersuchung der Doppel- 
färbung eignen sich besonders langsam bewegliche telophasische generative 
Zellen und Spermazellen, die, wenn sie der Schlauchspitze nahe sind, 
sich auch nur langsam bewegen. An ihnen läßt sich mit Sicherheit 
erkennen, dab das rot gefärbte Vakuom in einer breiten, mittleren Schicht 
des Plasmas gelegen ist, daß aber die Grenzflächen gegen das Schlauch- 
plasma und den Kern eine Anreicherung von Fetttröpfchen aufweisen, 
die das Chrysoidin stark speichern. Bei Zusatz von Sudan III färben 
sich diese beiden Grenzschichten deutlich rot, machen dann aber den 
Eindruck einer dünnen, festen Haut, der bei Lebendbeobachtung der 
generativen Zelle nicht in dem Maße entsteht. 

Wenn hiermit also eine Lipoidanreicherung in den Grenzschichten 
des generativen Plasmas gegen das Schlauchplasma und den generativen 
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Kern erwiesen ist, halte ich auch den Schluß für berechtigt, daß bei einer 
Gelbfärbung des Vakuoms mit Chrysoidin nicht der Vakuoleninhalt, son- 
dern die Grenzfläche des Plasmas gegen das Vakuom, der Tonoplast, 
den Farbstoff speichert. Daß dieser in bestimmten Zellen anderer 
Pflanzen dazu befähigt ist, soll im nächsten Abschnitt geschildert werden, 
hier seien zunächst noch die Ergebnisse der Bestäubung mit gefärbtem 
Pollen angeführt. 

Obgleich eine größere Anzahl von Pflanzen zur Verfügung stand, ließ ich nur 
6 Blüten Samen ansetzen, um die Pflanzen, die auch im nächsten Jahr noch zu 
Versuchszwecken dienen sollen, nicht unnötig zu schwächen. Aber schon diese 
wenigen Bestäubungen bieten ein klares Bild, da sie alle erfolgreich waren. 

Vergleichsweise wurden 2 Blüten mit ungefärbtem Pollen bestäubt, in der 
einen Frucht entwickelten sich 28, in der zweiten 52 Samen. — 3 Blüten wurden 
mit chrysoidingefärbtem Pollen bestäubt, hier war der Samenansatz 72, 84 und 
107 Samen. — Eine Narbe wurde schließlich mit dem mit Chrysoidin und Neutralrot 
doppelgefärbten Pollen belegt, in der Frucht entwickelten sich 87 Samen. — In 
einzelnen Stichproben wurden die Samen der verschiedenen Früchte mikroskopisch 
untersucht; es zeigte sich, daß in ihnen ein wohl ausgebildeter Embryo enthalten 
war. — Es sei noch ausdrücklich betont,-daß die Färbung vor der Bestäubung 
unter dem Mikroskop überprüft wurde; erwähnt sei auch, daß die Griffellänge im 
Durchschnitt 12cm (!) beträgt, so daß die Lebensfähigkeit der Pollenschläuche 
auf eine recht harte Probe gestellt wurde. 

Zusammenfassend ergibt sich also aus den bisherigen Beobachtungen, 
daß das Chrysoidin imstande ist, die Lipoide innerhalb der lebenden 
Zelle zu färben, ohne irgendwelche Schädigungen hervorzurufen. 


Untersuchungen an Allium Cepa. 


Da Morues (1933) kürzlich Eiweiß im Tonoplasten von Sphaeroplea 
gefunden hat, gleichzeitig daneben aber auch aus mancherlei Eigen- 
schaften noch auf einen bisher nicht nachweisbaren Fettbestandteil 
schloß, empfahl es sich, auch im Hinblick auf die vermutete Färbung 
des Tonoplasten in der generativen Zelle von Hippeastrum, an einem 
gut bekannten Objekt einmal den Versuch zu machen, den Tonoplasten 
mit Chrysoidin zu färben. Ich wählte als Untersuchungspflanze Allium 
Cepa; als optische Ausrüstung standen mir für die im folgenden zu 
schildernden Beobachtungen ein Zeıss-Apochromat 40 und Kompen- 
sationsokulare 10 x und 20 x zur Verfügung. 

RuxLAND (1912)hat bereits eine Lebendfärbung mit Chrysoidin bei Allium Cepa 
beschrieben, jedoch scheinen sich seine Angaben nur auf die morphologische Oberseite 
der Zwiebelschuppen zu beziehen. Während RUHLAND nämlich bei Benutzung von 
Prune pure in der Epidermis der Oberseite eine Plasmafärbung, in der der Unter- 
seite dagegen eine Vakuolenfärbung erhielt, gibt er für Chrysoidin nur Färbung 
von Kern und Plasma an. Ich konnte nun aber für das Chrysoidin ein Verhalten 
feststellen, das nahezu mit den Schilderungen RuHLANDs für das Prune pure über- 
einstimmt: Plasmafärbung in den Zellen der morphologischen Oberseite, Plasma- 
und Vakuolenfärbung in denen der Unterseite. Eine Kernfärbung erhielt ich jedoch 
nur in toten Zellen. 

Die Vakuolenfärbung machte von vornherein den Eindruck, als ob sich auch der 
Tonoplast und nicht nur der Vakuoleninhalt färbte. Um das genauer zu verfolgen, 














76 Heinz Diedrich Wulff: 
befreite ich nach dem Verfahren Küsrers (1910) die Protoplasten aus den Zellen. 
Es wurden dünne Längsschnitte von der gewölbten Oberfläche der Zwiebelschuppe 
abgetragen, mit Rohrzuckerlösung stark plasmolysiert und auf einem Objektträger 
durch Querschnitte in feine Streifen zerlegt. Sodann wurde langsam destilliertes 
Wasser bzw. 0,01% Chrysoidinlösung zugegeben und unterm Mikroskop der 
Austritt der Tonoplasten verfolgt. Zahlreiche ausschlüpfende Tonoplasten sind von 
absterbendem Plasma umgeben, doch es finden sich auch stets mehrere, die gänzlich 
plasmafrei sind. Man kann aber die Tonoplasten, falls sie ganz von Plasma umhüllt 
sind, sehr leicht daraus befreien, dadurch, daß man es zunächst nicht zu einer voll- 
ständigen Depiormetee kommen läßt (Vergleich mit nicht angeschnittenen Zellen), 
sondern die Schnitte erstmal etwa 1 Stunde in einer feuchten Kammer aufbewahrt. 
Während dieser Zeit bildet das gerinnende Plasma um den Tonoplasten eine spröde 
Schale, die sofort aufgesprengt wird, wenn man nun vorsichtig weiter deplasmolysiert. 

Im Laufe meiner Untersuchungen zeigte es sich sehr bald, daß zwischen 
den Tonoplasten der morphologischen Unterseite und denen der übrigen 
Zellschichten scharf unterschieden werden muß. Bei der von mir benutzten 
Zwiebelsorte „Zittauer Riesen‘ war in der Vakuole und im Tonoplasten 
der Zellen der Unterseite ein gelber Farbstoff gelöst, der ultraviolette 
Strahlen stark absorbiert. Es könnte sich um einen Flavonkörper handeln, 
jedoch fand ich im Schrifttum keine näheren Anhaltspunkte. Die Zellen 
der morphologischen Oberseite und des Mesophylis enthalten diesen 
Farbstoff nicht. Die Undurchlässigkeit der Unterseite für ultraviolette 
Strahlen läßt sich in einem einfachen Versuch sehr schön zeigen’. Wenn 
man abgezogene Epidermen der Ober- und Unterseite an die Wand eines 
Reagensglases anpreßt und dieses nach Füllung mit Eosinlösung unter 
eine Analysen- Quarzlampe hält, so fluoresziert die Eosinlösung nur an 
der Stelle nicht, die durch die untere Epidermis bedeckt ist. 

Bei Deplasmolyse der Schnitte mit Chrysoidinlösung färben sich die 
aus den Mesophylizellen stammenden Tonoplasten nicht, auch die 
Vakuolen bleiben farblos. Im Tonoplasten der unteren Epidermiszellen 
tritt dagegen eine merkliche Verstärkung der Gelbfärbung auf, zugleich 
wird auch der saure Zellsaft bräunlich. 

Wenn man den Tonoplasten als einen überlebenden Bestandteil des 
Plasmas ansieht, dürfte diese verstärkte Gelbfärbung beweisen, daß auch 
Lipoide sich an seinem Aufbau beteiligen. Dafür ist das bisher Ge- 
schilderte jedoch keineswegs beweisend, wenn man den Tonoplasten 
als eine tote Plasmaabscheidung betrachtet; denn nur innerhalb des 
lebenden Plasmas wird das Chrysoidin ausschließlich in den Lipoiden 
gelöst. In toten Zellen färben sich aber z. B. auch Eiweiß und Stärke. 
Doch während diese Stoffe je nach dem p,, der Chrysoidinlösung gelb 
oder bräunlich werden, ist die Färbung der Lipoide von dem p,, der 
wäßrigen Lösung bzw. seiner nachträglichen Veränderung, weitgehend 
unabhängig. 

1 Bei Ausführung der fluoreszenzmikroskopischen Untersuchungen ließ mir 


Herr Dr. DörınG seine wertvolle Hilfe zuteil werden, für die ich ihm auch an dieser 
Stelle herzlichst danke. 
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Da ich das Chrysoidin in destilliertem Wasser, also in schwach saurer 
Lösung, benutzte, setzte ich meinen Schnitten mit den freigelegten Tono- 
plasten zunächst ein wenig Ammoniak zu. Nun färbten sich die Zell- 
wände und das Plasma lebhaft gelb, die Tonoplästen (der Unterseite!) 
behielten ihre Farbe bei, der Zellsaft schlug dagegen auch in Gelb um. 
Gab ich nun wieder vorsichtig stark verdünnte Essigsäure zu, so wurde der 
Farbton im Zellsaft, im Plasma und in den Zellwänden wieder bräunlich, 
der Tonoplast blieb gelb. Im Tonoplasten muß sich also das Chrysoidin 
in einem anderen Lösungsmittel als Wasser gelöst befinden. Ein Zuviel 
an Ammoniak oder Essigsäure ist bei Ausführung dieser p,,-Anderung 
sorgfältig zu vermeiden, da die zarten Tonoplasten dabei leicht zerfallen. 

Aus dem Gesamtbild, das die Färbungen bieten, glaube ich mit Sicher- 
heit entnehmen zu können, daß im Tonoplasten der Epidermiszellen der 
morphologischen Unterseite der Zwiebelschuppe auch Lipoide enthalten 
sind. Über die Tonoplasten der anderen Zellschichten ist damit jedoch 
nichts ausgesagt. Es muß sogar als zweifelhaft erscheinen, ob etwa in 
anderen Zwiebelrassen ein ähnliches Verhalten der Tonoplasten fest- 
zustellen sein wird. Die Lebendfärbungen mit Prune pure, die RUHLAND 
(1912) zuerst an Zwiebelepidermen erhielt, die aber nicht an allen Zwiebel- 
rassen ausführbar sind (RUHLAND 1923, SCHAEDE 1923b), lassen es 
jedenfalls auch geraten erscheinen, mit Verallgemeinerungen äußerst 
zurückhaltend zu sein. Es scheint, daß die „protoplasmatische Pflanzen- 
anatomie‘ WEBERs (1930) noch ein reiches Arbeitsfeld vor sich hat. 

Selbstverständlich können meine Untersuchungen an Allium Cepa 
nicht als ,,Lebend“beobachtungen angesehen werden; hier haben be- 
stimmt schwer geschädigte Zellen vorgelegen, Zellen, die aber sicherlich 
nicht durch den Farbstoff, sondern durch das Schneiden, Plasmolysieren 
und Deplasmolysieren gelitten hatten. 


Schlußbetrachtung. 

Schon die Arbeiten ScHaEDEs (1923a, 1926) hatten im Grunde die 
Eignung des Chrysoidins als Lebendfarbstoff sichergestellt Es sind auch 
gegen seine Untersuchungen ernstliche Einwände kaum erhoben worden ; 
soweit mir bekannt ist, äußert lediglich MARTENS (1927) Zweifel, die um so 
weniger berechtigt sind, als MARTENS selbst, wie er zugibt, nie Lebend- 
färbungen auszuführen versucht hat. Er schließt seine Kritik mit den 
Worten (S. 79, Anm. 3): »Enfin l’auteur admet lui-même que la chry- 
soidine agit comme poison & trop forte concentration, que la limite de 
cette action nocive est variable et que les altérations observées à la suite 
d’un examen trop prolongé sont partiellement attribuables au colorant.« 

Diese Einwände dürften jetzt, wo ich gezeigt habe, daB das Chry- 
soidin in den Plasmalipoiden gelöst wird, hinfällig sein. Es ist ein- 
leuchtend, daß die Dichte, in der die Chrysoidinlösung unschädlich ist, 
je nach dem Lipoidreichtum der untersuchten Zellen wechseln muß. 











Heinz Diedrich Wulff: 


Wenn das Chrysoidin in einer so starken wäßrigen Lösung benutzt wird, 
daß die Möglichkeit einer Auflösung in den Zell-Lipoiden ihre Grenze 
erreicht, werden sich natürlich auch etwa die Eiweißkörper mit Chrysoidin 
färben, und damit müß die Zelle absterben; denn es darf wohl ohne 
weiteres gesagt werden, daß Färbungen, die auf Grund chemischer 
Bindung oder physikalischer Anlagerung zustande kommen, nur in 
besonders günstigen Fällen unschädlich sein können, da sie im allgemeinen 
das fein aufeinander abgestimmte Kräftespiel innerhalb der Zelle in 
gröbster Weise stören werden. Wird dagegen der Farbstoff in irgend- 
einem Bestandteil des Plasmas echt gelöst, so ist die Wahrscheinlichkeit, 
eine wirkliche Lebendfärbung zu erhalten, wohl bedeutend größer, da 
eine Auflösung irgendwelcher Stoffe die Eigenschaften des Lösungs- 
mittels nur wenig tiefgreifend verändert. 

SCHAEDE (1923 a) hatte auf Grund der Gelbfärbung durch das 
Chrysoidin auf basische Reaktion des lebenden Plasmas schließen wollen. 
Seine- Ausführungen wurden bereits von RUHLAND (1923) abgelehnt; die 
Einwände RuHLAnDs bestehen allerdings auch nicht zu Recht, denn tat- 
sächlich vermag das Chrysoidin eben nur wegen seiner Lösung in den 
Plasmalipoiden über das p,, des lebenden Plasmas keinen Aufschluß 
zu geben. 

A. Meyer (1920) scheidet scharf zwischen Färbung des lebenden 
Zytoplasmas und ergastischer Gebilde innerhalb desselben. Gerade die 
Lebendfärbung der Lipoide in den Pollenschläuchen zeigt aber, daß diese 
Unterscheidung unwesentlich und schwer durchzuführen ist. Für die 
Praxis der Lebendbeobachtungen genügt es jedenfalls, überhaupt zu 
wissen, daß einige Farbstoffe Bestandteile der lebenden Zelle zu färben 
vermögen, ohne eine Schädigung hervorzurufen. 


Zusammenfassung. 

1. Die Eignung des Chrysoidins als Lebendfarbstoff beruht auf seiner 
Löslichkeit in den Plasmalipoiden. 

2. Unter Anwendung der Chrysoidinfärbung konnte in Pollen- 
schläuchen von Impatiens und Hippeastrum eine Entmischung der 
Plasmakolloide beobachtet werden, die unter Umständen zur vollständigen 
Ausscheidung der färbbaren Lipoidanteile führte. 

3. Beim Abbau des Fettes tritt im Pollenschlauch von Impatiens 
Stärke als Zwischenstufe auf, bei Hippeastrum war dagegen keine Stärke 
nachweisbar. 

4. In der generativen Zelle von Hippeastrum hybridum läßt sich mit 
Hilfe einer Lebenddoppelfärbung (Chrysoidin und Neutralrot) eine An- 
reicherung von Lipoiden an der Oberfläche und um den Kern herum 
nachweisen; es wurde daher angenommen, daß bei einer Färbung des 
Vakuoms durch Chrysoidin dieses sich nicht in dem Vakuolensaft, sondern 


im Tonoplasten in Lösung befindet. 
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5. Die Tonoplasten der morphologischen Unterseite der Zwiebelschuppe 
von Allium Cepa unterscheiden sich beträchtlich von denen der übrigen 
Schichten; in ihnen machte die Chrysoidinfärbung das Vorhandensein 
von Lipoiden wahrscheinlich, während über die Tonoplasten der anderen 
Schichten nichts ausgesagt werden kann. 
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Einleitung. 

Untersuchungen über den Bau der Rhachis (Spindel) gefiederter 
Laubblätter liegen, wenn wir von gelegentlichen anatomischen Schilde- 
rungen absehen, bis heute nicht vor, was um so erstaunlicher ist, als 
auch ein Verständnis der Spreitenbildung der Fiederblätter vielfach 
nicht möglich ist ohne die genaue Kenntnis der Morphologie ihrer Rhachis. 
Aber man hat nicht einmal an derartige Zusammenhänge gedacht, ge- 
schweige denn die Frage nach der Bedeutung des Spindelbaues für die 
Blattgestaltung aufgeworfen. 

Die Verhältnisse liegen hier ähnlich wie beim Blattstiel. Auch dessen 
morphologische Analyse liefert, wie wir bei Gelegenheit der Behandlung 
der Diplophyllie und Peltation zeigen konnten, wesentliche Gesichts- 
punkte für die Erklärung der Blattgestalt und läßt uns überhaupt erst 
verstehen, wie es zur Bildung totaler Stipeln und verdoppelter, schild- 
und schlauchförmiger Spreiten kommen konnte. Alle diese Modifikationen 
des gewöhnlichen bifazialen Blattbaues sind veranlaßt durch die Uni- 
fazialität des Stieles, worüber man meine Studien über die Diplophyllie (8), 
die schildförmigen Blätter(9) und die Blattbildung der Ophioglossaceen (11), 
sowie die referierende Darstellung in „Fortschritte der Botanik‘ (10, 12) 
vergleiche. 

Die Rhachis der Fiederblätter kann als die Spreitenachse betrachtet 
werden und bildet als solche die Fortsetzung des Blattstieles. Es ist 
deshalb anzunehmen, daß zwischen der Morphologie von Stiel und Rhachis 
Ähnlichkeiten bestehen und namentlich die mit der Unifazialität des 
Stieles zusammenhängenden Modifikationen sich auch auf die Rhachis 
erstrecken. Besonders mannigfaltig und interessant sind diese Verhältnisse 
bei den Umbelliferen, die wir deshalb den nachfolgenden Ausführungen 
zugrunde legen. 

Bei verschiedenen Umbelliferen bewirkt der Bau der Rhachis auch 
eigenartige Fiederstellungen. Es kommen Blätter zustande, deren 
Spreiten in mehreren Ebenen verzweigt sind, und deren Gestaltung der 
allgemeinen Annahme, daß die Spreitengliederuns der Blattorgane der 
höheren Pflanzen nur in einer Ebene erfolge, zunächst widerspricht. 
Diese Blattformen lassen sich bei Berücksichtigung der Spindelstruktur 
ohne Schwierigkeit auf die gewohnten Verhältnisse zurückführen. 
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Daneben aber gestatten solche Blätter auch interessante Ausblicke 
auf fossile Funde. Denn auch von bestimmten paläophytischen Farnen 
(Coenopteridales) wird Verzweigung der als Blätter gedeuteten Reste in 
mehreren Ebenen angegeben. Zwar liegt es uns fern, an dieser Stelle 
in die Diskussion über jene Funde direkt einzugreifen. Es soll nur schon 
hier in der Einleitung ein kritischer Hinweis — und an kritischer Form- 
betrachtung fehlt es der Paläobotanik in hohem Maße — darauf an- 
gebracht sein, daß die Verzweigung eines Blattes in mehreren Ebenen 
kein ursprüngliches Merkmal zu sein braucht. Man hat ja auch das 
Ophioglossaceenblatt, dessen Spreite ebenfalls in zwei Ebenen verzweigt 
ist, als primitive Bildung angesehen und mit den Coenopteridales in Be- 
ziehung zu bringen versucht (ZIMMERMANN, 17, 8. 203). Wie ich zeigen 
konnte, handelt es sich aber um eine abgeleitete Form, deren sonderbare 
Verzweigung auf der Unifazialität des Blattstieles beruht. Ich halte 
es grundsätzlich nicht für ausgeschlossen, daß auch bei den Coenopteridales 
ein abgeleitetes Verhalten vorliegt, vergleichbar dem der im folgenden 
zu schildernden Umbelliferenblätter: Jedenfalls müßte, bevor man die 
fraglichen Blattorgane jener fossilen Farne als primitive zu betrachten 
berechtigt ist, erst festgestellt werden, daß eine sekundäre Veränderung 
in der Anordnung der Verzweigungen nicht in Frage kommt. 


I. Der Bau der Rhachis bei bifazialem und unifazialem Stielbau. 

Wir wollen ausgehen von dem sehr einfachen Verhalten der Blätter 
von Apium graveolens L. Die Laubblätter sind hier einfach gefiedert 
mit dreiteiliger Endfieder und ebensolchen Seitenfiedern (Abb. 1 I). 
Die Rhachis, in die hinein sich der Stiel fortsetzt, ist durch die Fieder- 
ansätze in drei Abschnitte geteilt, die von der Basis nach der Spitze 
zu an Länge abnehmen. 

Der Stiel ist, wie der Querschnitt in Abb. 1 IT zeigt, oberseits gefurcht. 
Die Furche wird von den beiden Blatträndern begrenzt und stellt 
die Blattoberseite dar!. Der Stiel ist somit deutlich bifazial, was auch 
in der Leitbündelanordnung zum Ausdruck kommt. Es sind zu beiden 
Seiten des Mittelnerven (m) vier Seitenbündel (1,2,3,4; 1’, 2’, 3’, 4’) 
vorhanden, die zusammen mit dem Medianus einen nach oben offenen 
Bogen bilden. 

Grundsätzlich denselben Bau lassen auch die einzelnen Spindel- 
abschnitte erkennen, von denen Querschnitte in Abb. 1 III—IV dar- 
gestellt sind. Es ist in ihnen lediglich die Zahl der Seitenbündel auf 
3 reduziert, und außerdem nimmt naturgemäß die Größe des Querschnittes 
nach der Spitze hin ab. 


1 Abbildungen von Blattstielquerschnitten zahlreicher umbelliferer Pflanzen, 
unter anderen von Apium, Foeniculum und Eryngium, finden sich in den sonst rein 
deskriptiv-anatomischen Untersuchungen von Perrr (5) und DE LAMABLIÈRE (2). 


Planta Bd. 22. 6 
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Zusammenfassend läßt sich sagen, daß der Rhachisbau des Blattes 
von Apium graveolens durchaus mit dem bifazialen Stielbau überein- 
stimmt, ein Ergebnis, das für alle Fiederblätter mit bifazialem Stiel 
gilt. Eine Ausnahme macht nur das Blatt von Eryngium campestre L., 
von dem im III. Abschnitt die Rede sein wird. 





Abb. 1. Apium graveolens. I grundständiges Laubblatt von der Oberseite. II—V Quer- 
und die folgenden Spindelabschnitte (III 
bis V). Xylem der Leitbündel in II—V doppelt, subepidermale Sklerenchymstränge 
einfach schraffiert. Sonstige Erläuterungen im Text. I */, nat. Gr., II—V Vergr. 10fach. 


Als zweites Beispiel sei Levisticum officinale Kocu gewählt. Die 
Blattspreite ist hier stark verlängert und mit meist 5 Fiederpaaren aus- 
gestattet (Abb. 2 I). Dementsprechend sind 5 Abschnitte an der Rhachis 
vorhanden, die aber, wie schon oberflächliche Beobachtung erkennen 
läßt, von ungleicher Beschaffenheit sind. 

Der Stiel des Blattes ist vollkommen rund, ein Hinweis darauf, 
daß er unifazial entwickelt ist. Das wird bestätigt durch einen Quer- 
schnitt (Abb. 2 II), auf dem zunächst 2 Gruppen von Leitbündeln auf- 
fallen. Wir können sie als Haupt- und Nebenstranggerüst unterscheiden. 
Während die peripher angeordneten Nebenbündel nicht um die adaxiale 
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Seite des Querschnittes herumgreifen, bilden die Hauptbiindel einen 
vollkommen geschlossenen Bogen, der sich aus dem Dorsalmedianus (m) 
und den Seitenbündeln 1—8 und 1’—7’ zusammensetzt. Ein Ventral- 
medianus im eigentlichen Sinn ist nicht vorhanden. Strang 8, den man 








Abb. 2. Levisticum officinale. I grundständiges Laubblatt von der Oberseite. II—VII 
Querschnitte durch den Stiel (II) sowie den ersten und die folgenden Spindelabschnitte 
(III—VII). In IV—VII Oberseite verstärkt Xylem der Leitbündel in II bis 


gezeichnet. 
VII doppelt schraffiert. Sonstige Erläuterung im Text. I :/, nat. Gr., II—VII Vergr. 5fach. 


allenfalls dafür halten könnte, liegt nicht ganz median. Nichtsdesto- 
weniger muß der Leitbündelbogen als geschlossen, der Stiel somit als 
unifazial betrachtet werden. Denn die Oberseite tritt erst im 2. Spindel- 
abschnitt in Erscheinung. 

Der 1. Spindelabschnitt (Abb. 2III) stimmt im Grunde mit dem 
Stiel überein, nur ist sowohl das Haupt- wie das Nebenstranggerüst gemäß 
der geringeren Querschnittsgröße vereinfacht. Es sind in ersterem 6 bzw. 

6* 
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5 Seitenstränge ausgebildet. Der größere Abstand zwischen den beiden 
äußersten Seitensträngen (6 und 5’) läßt erkennen, daß die unifaziale 
Struktur bereits gelockert ist, obwohl davon äußerlich nichts wahr- 
zunehmen ist. Man könnte hier bereits von subunifazialem Bau sprechen. 








Abb. 3. Foeniculum vulgare, grundständiges Laubblatt mit Blattgrund und totaler Stipel 
(St.). *, nat. Gr. M. ZAHN delin. 


Vom 2. Abschnitt an ist die Rhachis bifazial gebaut. Die Ober- 
seite ist zwar im 2. Abschnitt zunächst noch auf eine äußerst schmale 
Rinne eingeschränkt, die im Querschnitt (Abb.2IV) kaum von den 
tälchenartigen Vertiefungen der übrigen Rhachisoberfläche zu unter- 
scheiden ist. Doch ist auch an der Erweiterung des Abstandes zwischen 
den beiden Randbündeln (5 und 4’) das Auftreten der Oberseite deutlich. 

Im 3. Spindelabschnitt hat sich die Oberseite schon beträchtlich ver- 
breitert (Abb.2V). Die Asymmetrie, die in den vorausgehenden Ab- 





und seinen Einfluß auf die Spreitenbildung von Fiederblattern. 85 


schnitten und im Stiel in der verschiedenen Bündelzahl der beiden 
Seiten festzustellen war, ist wenigstens im Hauptstranggerüst ge- 
schwunden. In den beiden folgenden Abschnitten (Abb. 1 VI und VII) 
fehlen die Nebenstränge ganz, während die Bifazialität noch offen- 
kundiger wird. Die Oberseite des 5. Abschnittes, der zugleich der Stiel 
der Endfieder ist, geht in die Oberseite des Blattendes über (Abb. 2 VII). 

Einen ähnlichen Bau wie Levisticum besitzt das Blatt von Foeniculum 
vulgare MILL., das auch wegen der starken Verzweigung seiner aus schmalen 





Abb. 4. Foeniculum vulgare. Knotenstellen der Blattrhachis am Abgang des 1. und 2. Fieder- 
paares. Nähere Erläuterung im Text. Vergr. 3,5fach. 


Zipfeln bestehenden Fiedern merkwürdig ist (Abb. 3). Der Blattgrund 
ist mit einer totalen Stipel (St) versehen, was darauf hinweist, daß der 
Stiel unifazial ist. Auf dem Querschnitt ist ein geschlossener Leit- 
bündelbogen vorhanden, in welchem dem Dorsalmedianus ein aus der 
Verschmelzung der beiden äußersten Seitenstränge hervorgegangener 
ventraler Medianstrang gegenübersteht. An kräftigen Blättern setzt 
sich die Unifazialität auch in den untersten Rhachisabschnitt hinein 
fort, in dem allerdings kein Ventralmedianus mehr vorhanden ist, die 
unifaziale Struktur sich also bereits gelockert hat. Vom 2. Abschnitt an 
ist die Rhachis bifazial, und es kommt an ihr die Oberseite um so mehr 
zur Geltung, je mehr wir uns der Blattspitze nähern. 
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Unsere besondere Aufmerksamkeit verdienen die ,,Knotenstellen‘, 
der Rhachis, in denen die bifazialen Fiederstiele von ihr abzweigen. 
In den bifazialen Teilen der Rhachis bieten sie so wenig nennenswerte 
Eigentümlichkeiten wie an einem Blatte von Apium graveolens (Abb. 1 I). 
Anders im basalen Spreitenabschnitt, also am Abgang des 1. und 2. Fieder- 
paares, wo der bifaziale Bau von Stiel und 1. Spindelabschnitt modi- 
fizierend einwirkt. Diese Knotenstellen sind in Abb. 5 vergrößert wieder- 
gegeben. 

Abb. 4 I zeigt die Abgangsstelle des 1. Fiederpaares. Infolge des uni- 
fazialen Stielbaues sind die unteren Fiederränder, die ja den basalen 
Spreitenrändern entsprechen, in einer Querzone (Q,) miteinander ver- 
bunden, deren medianer Vorsprung als Andeutung einer Querfieder, 
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Abb. 5. I zur Ve des UN Vs 4 Blattstrukturen vom Stiel 

auf die Rhachis. Die bifazialen Blattabschnitte sind mit vollständigen Linien umrissen. 

I ein in allen seinen Teilen bifaziales Blatt; II Blatt, das am Übergang vom Blattgrund 

in den Blattstiel unifazial ist; III Blatt mit unifazialem Stiel; IV und V Fiederblätter, 

bei denen die Unifazialität des Stieles auf die Rhachis übergreift. Sonstige Erklärungen 
im Text. 
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wie sie unten für Cicuta zu erwähnen sein wird, betrachtet werden kann. 
Da aber der 1. Spindelabschnitt ebenfalls unifazial gebaut ist, so gehen 
an seiner Basis auch die akroskopen Fiederränder ineinander über 
(Querzone Q,). Zwischen beiden Querzonen ist die Rhachis auf eine 
kurze Strecke bifazial. Die bifaziale Zone stellt die Brücke dar, über 
welche die Oberseiten der beiden Basalfiedern miteinander verbunden sind. 

Die Abgangsstelle des 2. Fiederpaares zeigt Abb. 4 II. Der 1. Spindel- 
abschnitt unter ihr ist unifazial, der über ihr befindliche 2. Spindel- 
abschnitt dagegen bifazial, wenn auch die Oberseite auf eine schmale 
Rinne eingeschränkt ist. Sie setzt sich nach unten in die Oberseite 
der beiden Fiedern des 2. Paares hinein fort. Deren akroskope Ränder 
verschmelzen also nicht miteinander, sondern gehen in die Ränder des 
bifazialen 2. Spindelabschnittes über. Auch die basalen Ränder der 
Fiedern vereinigen sich nicht zu einer Querzone. Sie laufen vielmehr 
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auf der Rhachis im Bogen nach abwärts, um sich erst 
bei V in spitzem Winkel zu treffen. 

Wir sehen also, daß die Spreite des Foeniculum-Blattes 
infolge der unifazialen Struktur des 1. Spindelabschnittes 
gar keine einheitliche Oberseite mehr besitzt. Es wiederholt 
sich hier innerhalb der Spreite dieselbe Erscheinung, die 
sich bei Blättern mit bloß unifazialem Stiel auf das 
ganze Organ ausdehnt. Während an einem in allen Teilen 
bifazialen Blatt die Oberseite des Blattgrundes sich über 
die des Stieles in die Spreite hinein erstreckt (Abb. 5 I), 
geht diese Verbindung bei unifazialem Bau des Stieles 
verloren (Abb. 5 III). Zu dieser Zerlegung der Blattober- 
seite in einen Scheiden- und Spreitenabschnitt kommt 
bei Foeniculum gemäß Schema Abb. 5 IV noch eine 
Aufteilung der Spreitenoberseite durch den unifazialen 
1. Spindelabschnitt. 

Ein Blatt, bei dem die unifaziale Struktur nicht auf 
das basale Glied der Rhachis beschränkt, sondern über 
zahlreiche Abschnitte a ehnt ist, besitzt Carum ver- 
ticillatum (L.) Kocx, dem wir im nächsten Abschnitt 
wieder begegnen werden. Was zunächst das Blatt als 
Ganzes anlangt, so fallen 
daran die Kürze des Stieles 
und die außerordentliche 
Länge der Rhachis auf, 
die nach GLÜCK (3, S.330) 
bis zu 36 Abschnitte und 
daher ebensoviele Fieder- 
wirtelausbilden kann. Ins- 
gesamt erreicht das Blatt 
eine Länge von über 40 cm. 
Die basalen Abschnitte der 
Rhachis sind gestreckt und 
mit kleinen Fiedern be- 
setzt, nach oben hin neh- 
men diese an Umfang 
zu, während die ,,Inter- 
nodien“ sich verkürzen 
(Abb. 6 I). 


An seiner Basis be- 4), ¢, Carum verticillatum. I Blatt total (Blattgrund 


sitzt das Blatt von Ca- nicht gezeichnet), nach Wozrr; II Ausschnitt aus der 
. + . Spreitenmitte. I nat. Gr., II Vergr. 5fach. 
rum verticillatum einen 


scheidigen Blattgrund, der allmählich in den Stiel übergeht. Der Mangel 
einer scharfen Grenze rührt daher, daß der Stiel unten bifazial ist und 
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den in Abb. 7 I skizzierten Bau zeigt!. In seiner Mitte etwa nimmt er 
subunifazialen Bau an, d.h. es ist auf einem Querschnitt durch diese 
Region (Abb. 7 II) zwar eine Oberseite nicht mehr wahrzunehmen. Im 
Strangsystem ist es aber noch nicht zur Verschmelzung der beiden 
äußersten Seitenstränge (5, 5’) zu einem Ventralmedianus gekommen. 
Erst unter dem 1. Fiederpaar der Spreite vollzieht sich der Übergang 
zu streng unifazialer Struktur, so daß auf einem in dieser Höhe geführten 





Abb. 7. Carum verticillatum, Querschnitte durch Blattstiel (I—III) und Rhachis (IV— VI). 
Xylem der Leitbündel doppelt schraffiert. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 22fach. 


Querschnitt dem Dorsalmedianus (m) ein Ventralmedianus (v) gegen- 
übersteht, zwischen denen jederseits 4 Seitenstränge vorhanden sind 
(Abb. 7 III). 

In dieser Form nun läBt sich das Bündelsystem fast durch die ganze 
Rhachis hindurch verfolgen. Der Schnitt Abb. 7 IV ist aus der Spindel- 
mitte genommen und unterscheidet sich von dem unifazialen Stiel- 
querschnitt nur darin, daB die Zahl der Seitenstränge jederseits um eins 
vermehrt ist, was mit der kräftigeren Entwicklung der Blattfiedern in 
dieser Region der Spreite zusammenhängen dürfte. Nur im oberen 
Drittel des Blattes herrscht bifazialer Spindelbau, wie Abb. 7 VI, ein 
Querschnitt durch die Rhachis unfern der Blattspitze, erkennen läßt. 

Besondere Beachtung verdient der Schnitt Abb.7 V, der durch 
eine Fiederinsertionsstelle etwa in der Spreitenmitte geführt ist. Man 
sollte eigentlich erwarten, daß dort, wo die bifazialen Fiedern der Rhachis 
ansitzen, diese, und sei es auch nur auf eine kurze Strecke, ebenfalls 
bifaziale Struktur zeigt. Wir beobachten statt dessen, daß das Strang- 

1 Aus der basalen Region stammt auch der Schnitt, den DE LAMARLIZRE 
(2, S. 80) ohne nähere Bezeichnung der Zone, in der er hergestellt wurde, abbildet, 


und von dem er sagt, er sei «un peu cannelée à sa surface», womit die flache 
Rinne gemeint ist, auf welche die Oberseite eingeschränkt ist. 
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system von der Fiederinsertion kaum beeinflußt wird. Die Innervation 
der Fiedern erfolgt von den drei mittleren Seitensträngen aus. Der 
Ventralmedianus und die ihm benachbarten beiden Seitenstränge ziehen 
ohne Unterbrechung durch die Insertionsstelle hindurch. Man vergleiche 
dazu auch Abb.6II, in der man den Verlauf der Leitbündel an der 
Rippung der Rhachis verfolgen kann. Es wahrt also die Rhachis auch 
in den ,,Knoten“ vollkommen ihre streng unifaziale Struktur. 

Zum besseren Verständnis dieser bemerkenswerten Verhältnisse 
wollen wir das Blatt von Foeniculum vulgare heranziehen, dessen die 
ersten beiden Fiederansätze um- 
fassender Spindelabschnitt auf 
Grund der Abb. 4I und II in 


Abb. 8 I in ein Schema gebracht 

ist. In Abb. 8 II ist zunächst > 

angenommen, daß auch das 4 
A 


zweite und die folgenden Spindel- 
glieder den Bau des untersten 
zeigen, so daß die morphologi- 
sche Oberseite der Rhachis je- 
weils nur in den Fiederinsertio- 
nen in Erscheinung tritt. Der 


Schwund der Oberseite kann es I 
rare PR 7 x 


A 


er cocon sense. 














(er 








aber auch ein vollständiger sein. 
Dann werden die Blattränder, 
welche die Felder bei O in 1 

Abb. 8 II one i aie be- Abb. 8. Schema zur Erläuterung des Spindel- 

nzen, € a noch mit- ues von Carum verticillatum. Erklärung im 
x verschmelzen. Schema TEE 
Abb. 8 II geht über in Schema Abb. 8 III, das durchaus dem in Abb. 6 II 
gezeichneten Ausschnitt aus einer Spreite von Carum verticillatum 
entspricht. 

Im ganzen betrachtet ergibt sich die interessante Tatsache, daß 
an einem solchen Blatt, wenn man von seiner Spitze absieht, die Spreiten- 
oberseite nur noch in den Fiedern erhalten ist. Wir können dazu auf 
Abb. 5 verweisen, welche in V ein Modell des Blattes von Carum verti- 
cillatum gibt und im übrigen das zunehmende Umsichgreifen der Uni- 
fazialität in Stiel und Rhachis anschaulich dartut. 

Schließlich soll hier noch das Blatt von Cicuta virosa L. als Bei- 
spiel angeführt sein, das zwar hinsichtlich der Struktur von Stiel und 
Rhachis mit den Blättern von Levisticum und Foeniculum weitgehend 
übereinstimmt. Neu jedoch ist, daß in der Blattspreite zwischen den 
Fiedern des 1. und 2. Fiederpaares zuweilen Querfiedern angetroffen 
werden, wie sie bisher nur von der Spreitenbasis gefiederter Schildblätter 
bekannt geworden sind (Q in Abb. 9). 
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Wie aus einem Querschnitt entnommen werden kann, ist der rôhrige 
Blattstiel mit einem geschlossenen Bündelbogen ausgestattet, dessen 
dorsalem Mittelnerven ein Ventralmedianus gegenübersteht. Denselben 
unifazialen Bau zeigt ein Querschnitt durch den 1. Spindelabschnitt. 
Über dem 2. Fiederpaar dagegen ist die Rhachis durchweg bifazial, wenn 
auch die Oberseite zugunsten der Unterseite weitgehend eingeschränkt 
ist. An schwachen Blättern greift die bifaziale Struktur aber auch auf den 
1. Spindelabschnitt über. 

Was nun die erwähnte Querfiederbildung anlangt, so braucht sie an 
der Basis der Spreite an sich nicht zu überraschen, da der Blattstiel 





Abb. 9. Cicuta virosa, Ausschnitt aus der Blattspreite mit dem 2. Fiederpaar und der zwischen 
dessen Fieder stehenden Querfieder Q. R, 1. und R, 2. Spindelabschnitt (R, bifazial mit 
schmal-rinnenförmiger Oberseite). */, nat. Gr. 
streng unifazial gebaut ist. Eine Andeutung davon konnten wir ja schon 
bei Foeniculum beobachten. Stellt man sich vor, daß der kleine Höcker 
bei Q, in Abb. 4 I fiederartig auswächst, so kommt eine Querfieder zu- 
stande, wie sie auch an gefiederten Schildblättern vorhanden ist!. Ein 
Unterschied besteht nur insofern, als die die Querfieder flankierenden 

Seitenfiedern hier gestielt und reich verzweigt sind. 

Eine ungewöhnliche Erscheinung ist das Auftreten einer derartigen 
Querfieder zwischen dem 2. Fiederpaar, also innerhalb der Blattspreite. 
Da Querfiederbildung mit Peltation identisch ist, so können wir hier 
auch von intralaminarer Peltation des Blattes sprechen. Sie wird uns 
in modifizierter Form bei Eryngium campestre wieder begegnen. Bei 
Cicuta bereitet sie dem Verständnis keine Schwierigkeiten, wenn man 
bedenkt, daß der 1. Spindelabschnitt unifazial und die Fiederränder an 
seinem oberen Ende quer über die Rhachis miteinander verbunden sind. 


1 Vgl. dazu meine Ausführungen in ,, Morphologie der schildförmigen Blatter“ 
(9, S. 175 und 238ff.). 
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Es herrschen also dieselben Verhältnisse wie an der Spreitenbasis zwischen 
dem 1. Fiederpaar, d.h. es besteht grundsätzlich die Möglichkeit zur 
Bildung einer Querfieder, womit nicht gesagt ist, daß diese auch wirk- 
lich auftreten muß. Welche Faktoren dafür verantwortlich zu machen 
sind, wissen wir ebenso wenig wie bei anderen Blättern mit fakultativer 
Peltation. 

Vielleicht hat man es mit querfiederartigen Bildungen auch in den 
medianen Blattanhängseln von Crantzia linearis Nutr. zu tun, einer 
jener merkwürdigen Umbelliferen, deren Blätter durch den völligen 
Schwund der Seitenfiedern beachtenswert sind. Es ist an ihnen von 
der Spreite nur die walzliche, gänzlich unifaziale Rhachis vorhanden, 
die durch Diaphragmen septiert ist. An diesen sitzt in der unteren Hälfte 
des Blattes median je ein kleiner Höcker. Die Höcker sind besonders 
in der Jugend deutlich, aber auch am erwachsenen Blatt noch wahr- 
zunehmen. GOEBEL, der auf sie beiläufig aufmerksam gemacht hat 
(4, S. 1576), sagt von ihnen, daß sie „ihrer Stellung nach nicht wohl 
Blattfiederrudimenten entsprechen können“. Wir möchten genauer 
sagen, daß sie nicht wohl Seitenfiederrudimente darstellen können. 
Aber offenbar handelt es sich um Rudimente von Querfiedern. Denkt 
man sich an einem Cicuta-Blatt die Seitenfiedern reduziert und die 
Querfiedern zwischen ihnen auf Rudimente vereinfacht vor, so erhält 
man eir ganz ähnliches Blatt, wie es Crantzia linearis besitzt. 


II. Rhachisbau und Fiederstellung. 

Die Umbelliferen besitzen, worauf bereits Brrrer (1, S.297) auf- 
merksam gemacht hat, vielfach Blätter, deren Spreitensegmente nicht bloß 
in einer, sondern in mehreren bis vielen Ebenen ausgebreitet sind 
so daß das Blatt ein buschiges Aussehen erhält. Freilich hat Brrrer 
nicht die Frage nach dem Zustandekommen dieser abweichenden Fieder- 
stellung aufgeworfen und es dem Leser überlassen, sich darüber Vor- 
stellungen zu bilden. 

Grundsätzlich gibt es zwei Möglichkeiten: entweder die Fiedern 
führen bei der Blattentfaltung Orientierungsbewegungen aus, durch 
welche sie aus einer primären, in die Gesamtfläche der Spreite fallenden 
Orientierung in die sekundäre Stellung gebracht werden, oder aber es 
ist ihre Anordnung im Bau des Blattes begründet. 

Orientierungsbewegungen der Fiedern kommen bei den Umbelli- 
feren verschiedentlich vor, am auffallendsten wohl bei Peucedanum- 
Arten, z. B. P.oreoselinum (L.) Mönch, wo die Fiedern 1. Ordnung 
am Grunde eine deutliche Anschwellung oder Verdickung zeigen. Nach 
THELLUNG (7, S. 929 und 1386) handelt es sich um Fiedergelenke, nämlich 
„wachstumsfähige Polster zur Erreichung einer günstigen Lichtlage 
für die Blattabschnitte“. In vielen anderen Fällen aber kommen der- 
artige Orientierungsbewegungen nicht in Frage. Es ist dann der Bau 
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des Blattes, und zwar seiner Haupt- und der Seitenspindeln, für die 
Fiederorientierung verantwortlich zu machen. 

Daß der Bau der Rhachis auf die Art der Fiederinsertion an ihr 
einen bestimmenden Einfluß ausübt, ging schon aus den Ausführungen 
im vorigen Abschnitt hervor. Hier nun gilt es, die bezüglichen Er- 
scheinungen genauer zu verfolgen und namentlich eine eigenartige, 
damit in Beziehung stehende Ausbildungsform des Umbelliferenblattes, 
die bei Frommia ceratophylloides WoLrr zu beobachten ist und uns 
schon bei Carum verticillatum (L.) KocH begegnete, verständlich zu 
machen. 

Wir wollen unseren Ausführungen wiederum das in Stiel und Rhachis 
gleicherweise bifaziale Blatt von Apium graveolens (Abb. 1) zugrunde 
a a a’ aa ae 
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Abb. 10. Schema zur Erläuterung der Fiederstellung bei bifazialem und unifazialem Bau 
von Stiel und Rhachis. Erklärung im Text. 


legen. Bringen wir die Art, wie seine Fiedern der Rhachis ansitzen, 
in ein Schema, so erhalten wir Abb. 10 I, in der die Blattränder mit 
aa und a’a’ bezeichnet und die Fiederinsertionen mit verstärkten Linien 
eingetragen sind. Sie sind wie die Blattränder längs orientiert. 

Geht der Fiederinsertion dagegen ein unifazialer Abschnitt des 
Blattes voraus, so verlaufen die Randteile der Spreite, denen die 
Fiedern entspringen, quer zur Längsachse (Schema Abb. 10 II), und 
dasselbe wiederholt sich an der nächsten Fiederinsertion, wenn gemäß 
Schema Abb. 10 III die Blattränder über den Fiedern wiederum mit- 
einander verschmelzen. Es werden also die über derartigen, unifazial 
entwickelten Spindelabschnitten stehenden Fiedern quer zur Längs- 
achse der Rhachis inseriert sein. Dasselbe kann aber, wie Schema 
Abb. 10IV zeigt, der Fall sein bei bifazialem Bau der Rhachis, wenn 
diese nur stark unterseitig gefördert ist. Es sei auf Carwm carvi als Beispiel 
dafür verwiesen. 

Die in Abb. 10 I—III schematisiert wiedergegebenen Verhältnisse 
finden wir verwirklicht an der in Abb. 11 in Ober- und Seitenansicht 
dargestellten Kümmerform eines Fenchelblattes, das nur drei wenig ver- 
zweigte oder überhaupt ungeteilte Paare von Fiedern aufweist (F,—F;) 
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und deshalb verhältnismäßig leicht zu überblicken ist. Der 2. Spindel- 
abschnitt an ihm (R,) ist stark bifazial und geht in dieser Form in die 
flache Endfieder (EZ) über, unter der die beiden Fiedern des 3. Fiederpaares 
(F,F,), wie es nach Schema Abb. 101 zu fordern ist, längs angeheftet sind. 
Die Fiedern des 1. und 2. Fiederpaares (F,F, und F,F,) dagegen, die 
dem unifazialen Stiel (S) bzw. dem unifazialen oder subunifazialen 
1. Spindelabschnitt (R,) folgen, sind quer orientiert, verzweigen sich 
also auch in einer zur primären Spreitenhälfte annähernd senkrechten 
Ebene. Was hier an der Spreite im ganzen zu beobachten ist, wiederholt 
sich an den stärkeren Seitenfiedern höher entwickelter Blätter, d.h. 
diese sind ihrerseits in mehreren Ebenen verzweigt. Daher, und nicht, 
wie man zunächst vielleicht meinen könnte, von sekundären Orientierungs- 
bewegungen der Fiedern, rührt der buschige Habitus der Blattspreite. 

Auf Querstellung der Fiedern beruht grundsätzlich auch die eigen- 
tümliche Blattform von Frommia ceratophylloides und Carum verti- 
cillatum. Beiden Pflanzen ist gemeinsam, daß ihre Blätter mehr einem 
mit vielzähligen Wirteln schmaler Blattorgane besetzten Sproß als einem 
Blatte gleichen. Darauf nimmt der Speziesnamen „ceratophylloides‘‘ 
von Frommia Bezug. Man vergleiche dazu Abb. 12. Wenn Wourr (15, 
S. 267) sagt: ,,Die Blätter der Pflanze haben eine auffallende Ähnlichkeit 
mit denen von Ceratophyllum“, so sind natürlich nicht die Blätter, 
sondern die Sprosse von Ceratophyllum gemeint (über solche Kleinigkeiten 
setzt man sich in der systematischen Literatur ja des öfteren hinweg!). 
Die Blätter von Carum verticillatum werden von Lange (13, S. 91) be- 
schrieben als versehen mit ,,segmentis .. . oppositis, multifidis, laciniatis 
capillaribus, divaricatis, verticillum simulantibus‘‘‘. Auch hier also 
täuschen die Fiederpaare vielzählige Blattwirtel nach Art derjenigen von 
Ceratophyllum, Elatine- oder Hippuris vor (Abb. 6 I). 

An dem Zustandekommen des ,,ceratophylloiden‘‘ Habitus der Blatter 
dieser Pflanzen sind eine ganze Reihe von Merkmalen beteiligt, von 
denen keines allein ausreichen wiirde, eine solche Ahnlichkeit zu bewirken. 
Die Voraussetzung dazu wird von der starken Verlangerung der Rhachis, 
der Vermehrung der Zahl der Fiederjoche und der streng opponierten An- 
ordnung der beiden Fiedern in ihnen geschaffen. Das letztere Merkmal ist 
ja bei den gefiederten Umbelliferenblattern sehr allgemein zu beobachten. 
Die Verlängerung der Rhachis und die Vermehrung der Zahl der Fieder- 
joche an ihr werden beide eine Folge lang anhaltenden Spitzenwachstums 
des Blattes sein. Für Carum verticillatum wurde ja bereits erwähnt, 
daß die Blätter eine Länge von über 40 cm erreichen können. Die Blätter 
von Frommia ceratophylloides werden nach Wourr (15, S. 267) maximal 
etwa 20 cm lang. Wichtig ist dabei vor allem, daß die Ausdehnung von 
Blattgrund und Stiel bei beiden Pflanzen nur einen Bruchteil der Gesamt- 
länge des Blattes beträgt, so daß der Hauptanteil auf die Spreite 


1 Hervorheb"ng von mir. 
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Abb. 11. Foeniculum vulgare, Kümmerblatt on 
der Oberseite (I) und in Seitenansicht (71). St 
totale Stipel des Blattgrundes, S S*!cı, R, und 
R, die beiden Abschnitte der Rhachis, E End- 
fieder, F,F, usw. die Paare der Seitenfiedern. 
Vergr. 2'/.fach. M. ZAHN delin. 
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entfällt. WoLrr gibt a.a. O. für Frommia 
eine Stiellänge von 2—4 cm und eine Sprei- 
tenlänge von 10—15 cm an, bei Carum 
verticillatum stellte ich an einem beliebig 
herausgegriffenen Beispiel eine Stiellänge 
(Blattgrund + Blattstiel) von bloß 3 cm 
bei einer Spreitenlänge von 22 cm fest. 
Der Stiel selbst maß sogar nur 0,5 cm. 
Die Spreite steht also bei diesen Blättern 
durchaus im Vordergrund, und es sei be- 
sonders betont, daß es sich dabei um die 
grundständigen Laubblätter der Pflanze, 
nicht etwa Übergangsblätter oder Hoch- 
blätter, an denen bekanntermaßen die Stiele 
stets stark reduziert sind, handelt. 

Dazu kommt die Vermehrung der Fieder- 
joche in der Spreite, deren Zahl bei den 
Umbelliferenblattern im allgemeinen gering 
ist. So kommen z. B. bei Carum carvi L. 
bis zu 12, bei Sium latifolium L. bis zu 9, 
ausnahmsweise bis zu 16 Fiederpaare vor. 
Das aber sind schon sehr hohe Zahlen. 
Gewöhnlich sind nicht über 5 Fiederjoche 
vorhanden, ob nun die Fiedern selbst wie 
bei Pimpinella major (L.) Hupson unver- 
zweigt oder wie bei Peucedanum oreoseli- 
num (L.) Mönch stark zerteilt sind. Bei 
Carum verticillatum dagegen weist die Rha- 
chis nach GLÜCK (3, S. 330) bis zu 36 ,,Inter- 
nodien‘ und demzufolge ebensoviele Fieder- 
joche auf, und für Frommia ceratophylloides 
werden von Wourr (15, S. 267) 18 bis 23 
„Fiedern‘‘ angegeben (gemeint sind offen- 
sichtlich Fiederpaare, denn in der Diagnose 
in EnGLers Pflanzenreich [16, S. 184] heißt 
es „lamina ...18—23 jugo-pinnatisecta“). 

Abweichend verhalten sich auch die 
Fiedern selbst, was am Beispiel von Carum 
verticillatum gezeigt werden soll. Die Pflanze 
gehört zu jenen Umbelliferen, deren Blatt- 
fiedern ähnlich wie bei Pimpinella in den 





Abb.12.Blatt von Frommia cerato- 
phylloides. Nach WOLFF, Nat. Gr. 


einzelnen Abschnitten der Spreite annähernd gleichgestaltet sind. 
Meist sind ja bei den Umbelliferen die basalen Fiedern deutlich gefördert, 
was auch in ihrer beträchtlichen Stielung zum Ausdruck kommt. Nach 
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dem Ende der Spreite hin wird sowohl die Gliederung der Fiedern ver- 
einfacht als ihre Stielung reduziert (vgl. etwa Apium graveolens in Abb. 1 
und Levisticum officinale in Abb. 2!). Carum verticillatum nun zeigt 
gerade das gegenteilige Verhalten, da die unteren Fiedern sehr vereinfacht, 
um nicht zu sagen rudimentär sind. Am kräftigsten entwickelt ist die 
Fiederung in der Mitte der Spreite, nach oben tritt wiederum Verein- 
fachung ein (Abb. 6 I). Man könnte hier also von mesotoner Spreiten- 
gestaltung sprechen zum Unterschied von der basitonen der meisten 
anderen fiederblättrigen Umbelliferen. Der Wirtelkümmel schließt 
sich hierin dem Wiesenkümmel an, von dessen Blatt schon Rossmann 
(6, S. 177) erwähnte, daß das unterste Hauptfiederpaar kürzer sei und 
weniger Zipfel aufweise als das zweite, über ihm stehende Paar. Brrrer (1, 
S. 262) hat diese Beobachtung bestätigt. 

Was die Gestalt der Fiedern betrifft, so sind sie wie beim Wiesen- 
kümmel ungestielt. Sie bestehen lediglich aus einer Anzahl divergierender, 
teilweise gabelig geteilter Zipfel, eine Eigentümlichkeit, die zu dem Irrtum 
geführt hat, die Fiedern seien dichotom verzweigt. Wenigstens schreibt 
GLöück (3, 8. 329) von Carum verticillatum: „Die Segmente selbst sind 
dichotom geteilt und gehen je nachdem in 4—9 schmal-lineale Lappen aus.‘ 
Für Frommia ceratophylloides gibt WoLrr (16, S. 184) ganz richtig pseudo- 
dichotomen Aufbau der Fiederlamina an. Daß dies entgegen der An- 
schauung GLÜCKs auch für Carum verticillatum zutrifft, lehrt ein Vergleich 
mit Carum carvi. 

In Abb. 131 ist eine Fieder aus der Spreitenmitte eines Laubblattes 
dieser Pflanze dargestellt. Mit E ist der Endzipfel bezeichnet, die 
arabischen Zahlen geben die größtenteils ihrerseits wiederverzweigten 
Seitenzipfel an, die durch mehr oder minder verlängerte Abschnitte 
der Fiederrhachis voneinander getrennt sind. Gegen das Ende der Blatt- 
spreite nehmen die Fiedern eine mehr gedrungene Gestalt an (Abb. 13 II). 
Stellt man sich die Fiederrhachis zwischen den Segmenten 1 und 2 sowie 2 
und 3 sehr stark verkürzt vor, so erhält man eine Blattfieder von Carum 
verticillatum (Abb. 13 III), deren Aufbau somit eine dichotome Ent- 
stehung nur vortäuscht. Die Übereinstimmung mit einer Blattfieder von 
Carum carvi geht aus der Bezifferung in Abb. 6 klar hervor. Es sind nur 
die Fiederzipfel bei Carum verticillatum weniger zahlreich, was einmal 
darauf beruht, daß nur 4 Seitenzipfel 1. Ordnung gebildet werden, zum 
anderen aber darauf, daß diese weniger reich sich verzweigen. Zum 
Unterschied von Abb. 13 II ist in Abb. 13 III der Zipfel la nochmals 
verzweigt, was unter anderem auch bei Zipfel 1b und 2a in Abb. 131 
der Fall ist. 

Was endlich die Stellung der Fiedern anlangt, so kann auf Abb. 6 II 
und das Schema Abb. 8 III zurückverwiesen werden, aus denen hervor- 
geht, daß sie quer, man kann sagen senkrecht, zur Längsachse der 
Rhachis inseriert und auch verzweigt sind. Das braucht nicht zu über- 
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raschen, da die Rhachis, wie S. 88 erwähnt, bis zu zwei Dritteln ihrer 
Länge streng unifazial gebaut ist. Was zu Eingang dieses Abschnittes für 
das Fenchelblatt ausgeführt wurde, gilt hier also in noch ausgedehnterem 
Maße. Und da die Fiedern selbst ungestielt sind und ihre Rhachis ge- 
staucht ist, so scheinen die zahlreichen, gleichgestalteten und diver- 
gierenden Zipfel, in welche ihre Spreite „aufgelöst“ ist, der Blattrhachis 





Abb. 13. Blattfiedern von Carum carvi (I, II) und Carum verticillatum (III). Erläuterung 
im Text. Vergr. 5fach. 


wie selbständige Blattorgane direkt zu entspringen. Zusammen mit der 
queren Insertion ruft dieses Merkmal den Eindruck eines mit vielzähligen 
Quirlen einfacher oder einfach verzweigter Blätter ausgestatteten Sprosses 
hervor, zumal die Rhachis des Blattes stielrund ist und darin ebenfalls 
Sproßcharakter vortäuscht. 


IH. Der Blattbau von Eryngium campestre L. 
„Bei den finger- oder fiederspaltigen Eryngien mit stark dornspitzig 
bewehrten Zipfeln ist ein eigentümliches, krausenartiges Heraus- und 


- 


Planta Bd. 22. fl 











98 Wilhelm Troll: Über den Bau der Rhachis 


zugleich Heraufbiegen der letzteren aus der Fläche zu bemerken, so daß 
sie sich nicht in einer Ebene ausbreiten lassen, sondern sich vielmehr 


an See ot GERN 


| NE LS 


ee 
Abb. 14. Schema zur Erläuterung der Zr (I), Le EE (II) und ober- 
schlächtigen (III) Fiederstellung. a akroskope und b basiskope Fiederränder. Sonstige 
Erklärung im Text. 








teilweise schräg übereinander legen.‘‘ Mit diesen Worten hat BITTER 
(1, S. 297), freilich ohne den Versuch einer Erklärung, auf die Tatsache 
aufmerksam gemacht, daß die Spreiten der fiederblättrigen Eryngien 





Abb. 15. Eryngium campestre, einfache und gefiederte Primärblätter. Erläuterung im Text. 
+, nat. Gr. M. ZAHN delin. 


also besonders der Eucampestria WoLrr (14, S. 148), von denen Eryngium 
campestre L. als Typ betrachtet werden kann, in mehreren Ebenen ver- 
zweigt sind. Und zwar fallen ähnlich wie bei Foeniculum vulgare nicht 
nur die Fiedern 1. Ordnung nicht in die Hauptebene der Blattspreite, 
sondern auch die Fiedern 2. Ordnung nicht in die Ebene der Fiedern 
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1. Ordnung. Zum Unterschied aber von den im vorausgehenden Abschnitt 
behandelten Blättern mit abweichender Fiederstellung, -bei denen der 
basiskope Fiederrand auf die adaxiale Seite der Rhachis übergreift, 





\ 


Abb. 16. Eryngium campestre, grundständiges Laubblatt mit den Fiederpaaren F,F,, 
F,F, usw. und Endfieder E. */, nat. Gr. M.Zann delin. 


also unterschlächtige Fiederdeckung vorliegt (Schema Abb. 14 II), über- 
deckt bei Eryngium jeweils der akroskope Fiederrand den basiskopen 
der nächstfolgenden Fieder (Schema Abb. 14 III). 

Diese oberschlächtige Fiederdeckung ist schon auf jungen Ent- 
wicklungsstadien des Blattes in der Knospenlage der Fiedern wahr- 
zunehmen (Abb. 21 II, III). Besonders deutlich aber tritt sie an den 
späteren bereits gefiederten Primärblättern (Abb. 15) in Erscheinung, an 

7* 
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denen eine Rhachis im eigentlichen Sinn noch nicht vorhanden ist und dem- 
zufolge die Fiedern einander genähert bleiben. So liegt in Abb. 15 IV das 
basale Fiederpaar (F,F,) über dem mittleren (F,F,), und dieses wiederum 
überlagert teilweise die Endfieder. Die Gestalt dieses Primärblattes er- 
gibt sich aus dem in Abb. 21 I dargestellten jungen Entwicklungsstadium 
eines Folgeblattes, wenn dieses direkt zur fertigen Form auswächst. 


Von den gefiederten Primärblättern sind die Folgeblätter durch 
ihre wiederholte Verzweigung und dadurch unterschieden, daß der Mittel- 
teil der Spreite zwischen den 
Fiedern sich zur Rhachis ver- 
längert, an der die basiskopen 
Hälften der Fiedern jeweils eines 
Paares bis zum nächsten Fieder- 
paar als Flügel herablaufen!. 
Die akroskopen Ränder der Fie- 
dern dagegen greifen auf die 
adaxiale Seite der Rhachis über, 
in deren Mediane sie paarweise 
aufeinander treffen. Es kommt 
so auch hier eine oberschlächtige 
Deckung der einzelnen Spreiten- 
abschnitte zustande. Da diese 
sich an den Fiedern wiederholt, 
so erhält das Blatt ein merk- 
würdig struppiges Aussehen 
(Abb. 16). 

Die geschilderte Form der 


Abb. 17. Eryngium campestre, Blatt mitintra- Blätter von Eryngium campestre 


laminarem Fiederschild bei Q (CÔLLME bei hatte mich schon oft ange- 
Halle/Saale, August 1933). Sonstige Erläuterung . L 5 
wie bei Abb. 18. *, nat. Gr. M. Zaun delin. zogen, ehe ich an ihnen eine 


Eigentümlichkeit entdeckte, die 
in ihrer Art wohl einzig dasteht. Man findet nämlich in gar nicht 
seltenen Fällen, daß einzelne Fiedern quer über die Rhachis mit- 
einander verwachsen sind, so daß innerhalb der Spreite schildartige 
Bildungen sich finden. Man kann auch hier von intralaminarer Peltation 
sprechen und die Erscheinung mit der Querfiederbildung in der Spreite 
des Cicuta-Blattes vergleichen (S. 90), muß dabei aber im Auge behalten, 
daß die Peltation nicht wie dort von den basiskopen, sondern von den 
akroskopen Fiederrändern ausgeht. 

1 Eine ähnliche Flügelung weist vielfach auch der Blattstiel unterhalb der Spreite 
auf, woraus schon die unten auch anatomisch festzustellende Tatsache hervorgeht, 
daß.er bifazial ist. In extremen Fällen können die Flügel den Stiel bis an die Scheide 
begleiten, in deren Randsäume sie alsdann übergehen. Vgl. darüber die Angaben 
bei Brrrzr (1, S. 252). 
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Ein Eryngium-Blatt mit nur einem solchen intralaminaren Schild 
zeigt Abb. 17. Die Fiederpaare F,F, und F,F, sind gänzlich frei. Das 
schildbildende Fiederpaar F,F, dagegen ist an der Basis zu einem nach 
oben gerichteten Schild (Q) verwachsen und nur in den Endabschnitten 
frei entwickelt. 

Häufiger tritt an Stelle eines nur teilweise verwachsenen Fieder- 
paares eine einzige mediane Fieder auf, die auch, im Gegensatz zu der 








Abb. 18. Eryngium campestre, Mittelteil eines grundständigen Laubblattes mit zwei intra- 
laminaren Fiederschilden (F, und F,) von der Unterseite (Botanischer Garten Halle/Saale, 
August 1933). Sonstige Erläuterung im Text. °/, nat. Gr. M. ZAHN delin. 


Schildbildung in Abb. 17, nur einen einzigen medianen Hauptnerven 
besitzt. Man vergleiche Abb. 18, die den Mittelteil eines größeren Blattes 
darstellt, in dem zwei aufeinanderfolgende Fiederpaare (F, und F,) in 
dieser Weise umgestaltet sind. Manchmal erstreckt sich die Peltation 
auch auf das Fiederpaar F,F,, nie jedoch auf das der Endfieder (£) be- 
nachbarte (F,F,). 

Dieselben Erscheinungen, die eben für den Mittelteil stärkerer Blätter 
zu erwähnen waren, können sich bei kräftigen Blättern auch an den eben- 
falls reich verzweigten Basalfiedern wiederholen, die unter sich aber 
meinen Beobachtungen zufolge ebensowenig wie die obersten Seiten- 
fiedern miteinander verschmolzen auftreten. 
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Wir haben die intralaminare Fiederverwachsung mit einer Schild- 
bildung verglichen. Fast noch näher liegt der Vergleich mit totalen 
Stipeln, die aus dem bifazialen Blattgrund solcher Blätter hervorgehen 
können, deren Stiel unifazial gebaut ist. Es kommt aber auch vor, 
daß der Stiel selbst bifazial gebaut und die Unifazialität auf die Über- 
gangszone des Blattgrundes in den Blattstiel eingeschränkt ist (Schema 








I 


Abb. 19. Falcaria vulgaris, Laubblatt von der Oberseite (I) und in Seitenansicht (II), um 
die oberschlächtige Fiederdeckung zu zeigen. *, nat. Gr. M. Zaun delin. 
Abb. 5 II). Dies wurde für die Blätter von Angelica silvestris L. erwähnt 
(9, S. 162), wo es jedoch nicht zur Bildung einer Stipel kommt. Eine 
solche ist bei sonst gleichen Verhältnissen am Blatte von Bergenia-Arten 
(Bergenia Delavayi EnaL. und Bergenia cordifolia STERNB.) entwickelt. 
Es folgt hier auf den total stipulierten bifazialen Blattgrund abermals 
eine bifaziale Zone, die in den Blattstiel verlängert ist, während bei der 
verwandten Bergenia crassifolia Fritsch (= Sazifraga crassifolia L.) der 
Stiel aus der unifazialen Zone hervorgeht. 
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Dieselben Verhältnisse, wie wir sie an der Blattbasis von Bergenia 
cordifolia antreffen, sind für die Fiederverwachsung in der Spreite des 
Eryngium-Blattes anzunehmen. Die zwischen den bifazialen Spindel- 
abschnitten befindlichen Abgangsstellen der Fiedern müssen, wenn die 
erwähnte Schildbildung überhaupt môglich sein soll, unifazial entwickelt 








Abb. 20. Falcaria vulgaris. I ternates Primärblatt mit gestielten Fiedern. II, III Spreiten- 
basis eines mit ungestielten Fiedern versehenen ternaten Primärblattes. Erklärung im 
Text. I */, nat. Gr., II und III Vergr. 2,5fach. M. ZAHN delin. 


sein, so daß in ihnen eine Querverbindung zwischen den akroskopen 
Fiederrändern besteht. 

Zum besseren Verständnis des Gesagten seien die Laubblätter von 
Falcaria vulgaris BERNH. herangezogen, deren häufigste Form in Abb. 19 
in Ober- und Seitenansicht dargestellt ist. Diesen Folgeblättern gehen 
dreiteilige Primärblätter voraus (Abb. 20 I). 

Der Blattstiel ist bifazial gebaut und gleicht im Querschnitt weit- 
gehend dem von Eryngium campestre. Dasselbe gilt von der Rhachis, 
die hier ebenfalls stark abgeflacht und seitlich geflügelt ist. 











104 Wilhelm Troll: Über den Bau der Rhachis 


Von Interesse ist das Falcaria-Blatt in diesem Zusammenhang deshalb, 
weil auch an ihm die Fiedern eine oberschlächtige Deckung zeigen, 
d.h. mit ihrem akroskopen Rand auf die Oberseite der Rhachis über- 
greifen. Deutlicher als aus Abb. 19 I geht das aus Abb. 20 II hervor, 
in der die Spreitenbasis eines mit ungestielten Fiedern versehenen 
Primärblattes dargestellt ist. An solchen Primärblättern liegen zum 
Unterschied von den mit gestielten Fiedern ausgestatteten die Ver- 
hältnisse besonders klar. Aus Abb. 22 II ersieht man zunächst die ober- 
schlächtige Art des Fiederansatzes an der stark abgeflachten Rhachis 
bzw. Basis der Mittelfieder (E), während im Stiel (8) die Oberseite auf 
eine Rinne zusammengezogen ist. In Abb. 20 III ist dasselbe Blattstück 
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Abb. 21. Eryngium campesire, Entwicklung der Laubblätter. I und II in Ober-, III in 
Seitenansicht. Beschriftung wie in Abb. 18. Sonstige Erläuterung im Text. Vergr. etwa 
50fach. 


schräg von oben gesehen dargestellt und man sieht hier, daß an den 
mit U bezeichneten Stellen die Blattunterseite auf eine kurze Strecke 
so stark die Oberseite überwiegt, daß diese auf eine schmale Brücke 
zwischen Rhachis- und Stieloberseite eingeschränkt und das Blatt in 
dieser Region fast unifazial geworden ist. An Primärblättern mit ge- 
stielten Seitenfiedern (Abb. 20 I) gehen aus den Stellen UU, die ja zu- 
gleich die Basen der Seitenfiedern (F,F,) sind, die Fiederstiele hervor. 
Man kann sich aber auch vorstellen, daß die Oberseite zwischen UU gänz- 
lich schwindet. Alsdann ergäbe sich unmittelbar über dem Fiederansatz 
eine unifaziale Zone, in der sowohl die akroskopen Ränder der Seiten- 
fiedern wie die Ränder der Blattrhachis quer über diese miteinander 
verschmolzen wären, also ein Verhalten, wie es für die Fiederinsertionen 
am Blatt von Eryngium campestre zu erwarten und auch wirklich nach- 

In Abb. 21 I und II sind Oberansichten junger Blattanlagen dar- 
gestellt, auf die zur Erläuterung der oberschlächtigen Fiederdeckung 
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oben schon einmal hingewiesen wurde. Man sieht aber-auch, daß der 
Mittelteil der Spreite nicht flach, sondern durch quere Wülste gegliedert 
ist. Diese sind nichts anderes als Querzonen, in denen die akroskopen 
Ränder der Fiedern eines Paares miteinander verbunden sind und in 
die Ränder des sich spitzenwärts anschließenden Spindelabschnittes 
übergehen. Die Verhältnisse sind ganz ähnlich denen in der Übergangszone 
von Blattgrund und Stiel der S. 102 erwähnten Bergenia-Arten oder von 
Angelica silvestris, wo ebenfalls die Ränder des Blattgrundes und des 
Stieles in einer gemeinsamen Querzone vereinigt sind (Schema Abb. 5 II). 
In diesen Querverbindungen zwischen den akroskopen Fiederrändern 
des Eryngium-Blattes liegt die Voraussetzung für die Bildung der intra- 
laminaren Schildauswüchse, die dann entstehen, wenn die Querzone in das 
Fiederwachstum einbezogen wird. Bleibt sie dagegen unentwickelt, so 
ergeben sich die normalen Verhältnisse. 

Schließlich bleibt noch übrig, nachzuweisen, daß die Rhachis in den 
Verzweigungsstellen tatsächlich unifazial gebaut ist. Es verhilft uns 
dazu, wie auch sonst bei der Untersuchung unifazialer Blattstrukturen, 
die Verfolgung des Bündelverlaufes, der aus den in Abb. 22 zusammen- 
gestellten Querschnitten abgelesen werden kann. Davon ist Abb. 221 
ein Querschnitt durch den Blattstiel. Neben den subepidermalen Skleren- 
chymsträngen, zwischen denen Assimilationsgewebe vorhanden ist, enthält 
er ein hoch entwickeltes Leitbündelsystem, das aus einer zentralen Gruppe 
von Strängen und einem peripheren Bündelbogen besteht. Der letztere 
ist oberseits offen, der Stiel also bifazial mit den äußerlich nicht hervor- 
tretenden Ränderri bei RR. Die Oberseite gibt sich nur in einer Ab- 
flachung zwischen den Rändern zu erkennen. Was übrigens die zentrale 
Bündelgruppe anlangt, so handelt es sich dabei lediglich um Neben- 
bündel, die an der Basis des Stieles aus dem peripheren Bündelbogen 
in ähnlicher Weise abzweigen, wie das für Hydrocotyle umbellata Micax. 
an anderer Stelle (9, S. 168) grundsätzlich geschildert worden ist. 

Einen Querschnitt durch die bifaziale geflügelte Rhachis zeigt Abb. 22 IT. 
Der Bündelbogen mit dem Dorsalmedianus und den Seitensträngen 1, 
2 bzw. 1’, 2’ usw. ist außerordentlich flach und oberseits durch Neben- 
stränge von unbestimmter Orientierung verstärkt. 

Uns kommt es darauf an, von den zwischen den Fiedern gelegenen 
zweifellos bifazialen Abschnitten der Rhachis aus den Bündelverlauf 
in die Verzweigungsstellen hinein zu verfolgen. Eine Schnittserie, die 
dies gestattet, ist in Abb. 22 III—VIII dargestellt. Die Schnitte sind 
unmittelbar über einem Fiederansatz in absteigender Reihenfolge durch 
die Rhachis gelegt und zeigen, daß diese am Übergang in die Verzweigungs- 
stelle zunächst ihre Flügelung verliert, während der rippenartige Mittelteil 
sich erweitert und abrundet. Gleichzeitig erfolgt eine aus der arabischen 
Bezifferung erkennbare Umgruppierung der Lateralstränge, die dazu führt, 
daß die Rhachis unmittelbar über dem Fiederansatz (Abb. 22 VII) eine 
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subunifaziale Struktur annimmt. Die äußeren Lateralstränge vereinigen 
sich aber auf dem folgenden Schnitt (Abb. 22 VIII) noch vollständig 
zu einem Ventralmedianus (v), so daß an dem unifazialen Bau der Ver- 
zweigungsstelle kein Zweifel sein kann. Allerdings erstreckt sich dieser 
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Abb. 22. Eryngium campesire, Anatomie von Stiel(I) und Rhachis (II—VIII) eines grund- 

ständigen Laubblattes. Xylem der Leitbündel doppelt, subepidermale Sklerenchymstränge 

einfach schraffiert. Die unterbrochen gezeichneten Umrisse in VII und VIII bedeuten, 

daß hier die Rhachis in die Fiedern put Sonstige Erläuterungen im Text. Vergr. 
8fach. 


nur auf eine sehr kurze Strecke, eben jene Zone, in der die Fiederrander 
ineinander übergehen. Darunter stellt sich sofort wieder bifaziale 
Struktur ein. 

Freilich ist zu bemerken, daß sich diese Feststellungen nur auf die 
mittleren Fiederinsertionen erstrecken, an denen allein auch die intra- 
laminare Peltation zu beobachten ist. Zwischen dem obersten Paar von 
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Seitenfiedern ist die Rhachis stets bifazial verbreitert, und an der Basis, 
am Abgang des ersten Fiederpaares, kann man von subunifazialer Struktur 
sprechen, die sich zwar hinsichtlich des Fiederansatzes ebenso wie streng 
unifaziale Struktur auswirkt, aber eine Fiederverwachsung nicht zuläßt. 
Es wird auch von hier aus noch einmal deutlich, daß die intralaminare 
Schildbildung keine groteske Abnormität darstellt, sondern im Bau 
des Blattes sozusagen vorgebildet ist und mit der fakultativen Peltation 
verglichen werden kann, die uns an den Blättern von Corylus und anderen 
Pflanzen (9, S. 205) entgegengetreten ist. 


Zusammenfassung. 

1. Am Beispiel von Umbelliferenblättern wird gezeigt, daß die Rhachis 
der Fiederblätter einen ähnlichen Bau wie der Blattstiel aufweist, als 
dessen Fortsetzung innerhalb der Lamina sie erscheint. Ist der Blattstiel 
bifazial, so trifft das auch stets für die Rhachis zu; ist er unifazial, so 
erstreckt sich die Unifazialität auch auf die Rhachis, jedoch in den 
meisten Fällen nur auf deren 1. Abschnitt, während darüber bifazialer 
Bau sich einstellt. Wie das Beispiel von Carum verticillatum beweist, 
kann sich der unifaziale Bau aber auch über zahlreiche Abschnitte der 
Rhachis, ja sogar über die Fiederinsertionen hinweg ausdehnen, in denen 
sonst gewöhnlich die Oberseite zur Entwicklung gelangt. 

2. Mit dem unifazialen Bau des basalen Spindelgliedes hängt das 
gelegentliche Auftreten einer Querfieder zwischen dem 2. Paar von 
Seitenfiedern bei Cicuta virosa zusammen. Die Erscheinung wird als 
intralaminare Peltation bezeichnet im Gegensatz zur gewöhnlichen Schild- 
bildung, die an der Basis der Spreite erfolgt (Querfieder zwischen dem 
1. Fiederpaar am Blatt von Cicuta virosa). 

3. Mit intralaminaren Querfiedern werden auch die merkwürdigen 
Anhängsel verglichen, die an den Knotenstellen der Rhachis von 
Crantzia linearis in medianer Stellung auftreten und die letzten Reste 
einer Gliederung der Spreite bei diesen „Rhachisblättern‘“ darstellen 
dürften. 

4. Bei unifazialem Bau der Rhachis erfährt die Fiederstellung eine 
Abänderung aus longitudinaler zu querer Insertion. Es kommen Blätter 
zustande, die in mehreren bis zahlreichen Ebenen verzweigt sind. Es 
hängt damit auch der ,,ceratophylloide“ Habitus der Blätter von Frommia 
ceratophylloides und Carum verticillatum zusammen, die auch wegen der 
großen Zahl der an ihnen vorhandenen Fiederjoche zu den sonderbarsten 
Blattformen im Verwandtschaftskreis der Umbelliferen gehören. 

5. Die Blätter von Eryngium campestre sind bemerkenswert durch 
ihre oberschlächtige Fiederdeckung, den Bau der Rhachis und das Vor- 
kommen intralaminarer Schildbildungen. Im Gegensatz zu anderen 
Umbelliferen sind hier die ,,Knoten‘ der Rhachis unifazial gebaut, 
während die zwischenliegenden ,,Internodien“ bifaziale Struktur zeigen. 
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Eine Folge davon ist die oberschlächtige Fiederdeckung, die, da sie 
sich an den Fiedern 1. Ordnung wiederholt, auch den krausen Habitus 
des Blattes bewirkt. Die intralaminare Peltation kommt zustande, 
wenn die wegen des unifazialen Baues der ,,Knoten‘‘ in einer Querzone 
miteinander verbundenen Fiedern eines Paares gemeinsam in die Fläche 
wachsen. Als gelegentliches Vorkommnis kann sie mit der fakultativen 
Peltation von Pflanzen verglichen werden, die gewöhnlich keine Schild- 
blätter ausbilden. 
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ÜBER DIE BESTIMMUNG DER WALDDICHTE UND DER 
VEGETATION WALDLOSER GEBIETE MIT HILFE 
DER POLLENANALYSE. 

Von 


Franz FiırBas, 
Göttingen, 


unter Mithilfe von Hans Preuss, Osnabrück. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Februar 1934.) 


In ihrer bisherigen Anwendung dient die Pollenanalyse bekanntlich 
in erster Linie zur Feststellung der Zusammensetzung der Wälder eines 
Gebietes zu bestimmter Zeit. Wenn sie auch nur relative Mengenanteile 
zu erschließen erlaubt und die gefundenen Werte auch noch von ver- 
schiedenen Fehlerquellen betroffen werden, besonders dem Ausfall einiger 
Arten mit unkenntlichem oder nicht erhaltungsfähigem Pollen und der 
verschiedenen Pollenproduktion der einzelnen Arten, so ersteht vor uns 
doch seit über 10 Jahren ein Bild von der nacheiszeitlichen Wald- 
geschichte Europas, das in seiner Zuverlässigkeit und Vollständigkeit 
früher als unerreichbares Ziel hätte gelten müssen. Je eingehender wir 
aber die nacheiszeitliche Waldentwicklung kennen lernen, und je 
dringender wir hierbei nach ihren Ursachen fragen, um so mehr wendet 
sich das Interesse jenen frühen, hoch- und spätglazialen Zeitabschnitten 
zu, in denen der Wald in Mitteleuropa offenbar noch eine sehr unter- 
geordnete Rolle spielte. Über diese Zeiten aber wissen wir noch sehr 
wenig. Lage und Zusammensetzung der glazialen Waldgrenzen, Ausmaß 
und Dauer der Waldlosigkeit in verschiedenen Gebieten sind uns fast 
unbekannt, und über die glaziale und spätglaziale Vegetation müssen wir 
uns fast ausschließlich mit den Feststellungen begnügen, die die makro- 
skopischen Reste der in den meisten Landschaften allzuspärlichen, wenn 
nicht fehlenden, „Glazialfloren‘ ermöglichen. Aber auch späterhin, bei 
der Beschäftigung mit den nacheiszeitlichen Waldperioden, stoßen wir 
immer wieder auf Fragen, die der Vegetation waldarmer oder waldloser 
Gebiete und der Walddichte gelten: etwa nach dem Bestande natürlichen 
Graslandes und natürlicher Heide oder nach der Lage der Waldgrenzen 
im Gebirge und an der Küste. 

Die Anwendung der Pollenanalyse nun auch auf die Klärung solcher 
Fragen auszudehnen, ist bisher noch recht wenig versucht worden. 
Zwar muß man von vornherein annehmen, daß 

1. der Niederschlag an Waldbaumpollen in waldlosen Gebieten 
absolut gering und seine Zusammensetzung Ausdruck des weiten Flug- 
weges sein wird, etwa insofern, als eine Auslese der flugfähigeren Typen 
erfolgen mag; 
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2. gegenüber dem Waldbaumpollen der ,,Nicht-Baumpollen“, der 
Pollen der herrschenden waldlosen Vegetation also, in um so größerer 
relativer Menge auftreten wird, je größer das waldlose Gebiet ist; 

3. schließlich auch der Pollen der Kräuterschicht in noch zu be- 
stimmendem Umfange verweht wird, also eine Analyse baumloser 
Gesellschaften (bzw. der Kräuterschicht von Waldgesellschaften) möglich 
sein muß. 

Solche Überlegungen liegen nahe und sind dementsprechend auch 
verschiedentlich aufgetaucht (z. B. bei v. Post 1924 und ExpTMann 1924, 
weitere Angaben bei ERNST). Aber eine folgerichtige Ableitung der 
glazialen Walddichte mit Hilfe der Nichtbaumpollen etwa drängte sich 
mir erst 1927 auf, und später sind dann, vor allem dem Beispiel von 
OVERBECK und ScHMITz 1931 folgend, im nordwestdeutschen Flachland 
verschiedene Fragen von den oben genannten Gesichtspunkten aus in 
Angriff genommen worden. Doch handelt es sich bei diesen und anderen, 
wie bei meinen Arbeiten fast ausschließlich um eine unmittelbare Er- 
klärung paläontologischer Befunde. Das wichtigste Kriterium für die 
richtige Ausdeutung pollenanalytischer Ergebnisse aber bleibt die Unter- 
suchung von „Oberflächenproben“, d.h. also der Vergleich rezenten 
Pollenniederschlags mit der heutigen Vegetation. Von solchen ist aber 
in diesem Zusammenhang erst in jüngster Zeit durch BRINKMANN und 
ERNST ! am Jadebusen und auf den nordfriesischen Inseln eine größere 
Anzahl untersucht worden, mehr nicht. Im folgenden werden daher die 
Ergebnisse einer Untersuchung solcher Oberflächenproben aus ver- 
schiedenen Gebieten mitgeteilt, soweit sie für die Stellungnahme zu 
bestimmten Fragen geeignet erscheinen: 

Nämlich solche von einem waldumschlossenen Hochmoor des Harzes 
einerseits, einem freiliegenden Hochmoor und von fast baumlosen Weiden 
der Rhön andererseits, zur Beurteilung der Eigenproduktion der Hoch- 
moore, der Entwaldung und der Pollenproduktion ausgedehnteren 
Graslandes; 

weiter Oberflächenproben aus der küstennahen nordwestdeutschen 
Ericaceen-Heide und von Ericaceen-reichen Kiefernwäldern an der Ostsee 
zur Beurteilung der Möglichkeiten, waldfreie Heideflächen pollenana- 
lytisch zu erfassen; 

dann Oberflächenproben von der ostfriesischen Insel Baltrum zur 
Überprüfung des Pollenniederschlags waldloser Gebiete, im besonderen 
aber als Ausdruck einer Hippophaë-reichen Vegetation; 

und schließlich eine Reihe von Proben, die in Lappland vom Kiefern- 
gebiet bis an die waldlose Küste des Eismeeres auf meine Bitte hin von 
Herrn Senator Dr. H. Preuss, Osnabrück, gesammelt wurden, und die vor 
allem einen Vergleich des Pollenniederschlages an der arktischen Wald- 


! Den Herren Dr. PAUL Brinkmann, Grabstede, und Dr. Orro Ernst, Wies- 
baden, danke ich für die freundliche Übersendung der Manuskripte ihrer Arbeiten. 
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grenze mit den spätglazialen Verhältnissen Mitteleuropas ermöglichen, 
im besonderen aber wieder die Frage der Walddichte, aber auch des 
Nachweises arktischer Zwergstrauchheiden zu prüfen gestatten sollen. 

Auf Grund dieses Materials soll zum Schluß der Versuch gemacht 
werden, einen Überblick darüber zu geben, welche Schlüsse eine Analyse 
der Nichtbaumpollen zu ziehen gestattet. Bevor aber die Untersuchungs- 
ergebnisse der Oberflächenproben mitgeteilt werden, erscheint es zweck- 
mäßig, eine Frage zu behandeln, die einer Klärung auf Grund allgemeiner 
Überlegungen bedarf, nämlich die nach der Auslese flugfähigerer Pollen 
im Ferntransport über waldlose Gebiete 1. 


I. Die Weitflug-Auslese und die Pollenspektren waldloser Gebiete. 

Es ist seit längerer Zeit und unter verschiedensten Umständen darauf 
hingewiesen worden, daß in waldlosen Gebieten Coniferen-, insbesondere 
Kiefernpollen, im Verhältnis zum Laybholzpollen in auffälliger Menge 
auftreten kann, und zwar auch dann, wenn das waldlose Gebiet zunächst 
von Laubwäldern oder laubholzreichen Mischwäldern umschlossen wird, 
denen erst in größerer Entfernung ausgedehntere Nadelholzbestände 
folgen (v. Post 1924, S. 101; Rupozrx 1926, S. 245; 1929, S. 72; Auer 
1927, S. 16; Frrpas 1927a, S. 263; 1927b, S. 212, 216; Lunpquisr 1928, 
S. 162, 180; OvERBECK 1928, S. 165; 1931 [in Oversecx-Scamrrz] S. 77, 
86; ScHUBERT 1933, S. 98 u. a.). Unter Umständen läßt sich sogar zeigen, 
daß der relative Anteil des Kiefernpollens um so größer wird, je weiter 
man sich von der Waldgrenze entfernt. AUER konnte dies aus der alpinen 
Region lappländischer Fjelde, die zunächst von einem Birkengürtel 
umschlossen werden, an sehr anschaulichen Beispielen dartun. 

Diese Befunde wurden bisher allgemein damit erklärt, daß der mit 
Luftsäcken ausgestattete Coniferenpollen, insbesondere der verhältnis- 
mäßig kleine Kiefernpollen, besonders flugfähig sei, beim Transport über 
waldlose Gebiete also eine relative Anreicherung erfahre. Eine solche 
ermögliche aber auch den Nachweis der Waldlosigkeit einer Landschaft, 
sofern sie im paläontologischen Befund auffällig in Erscheinung trete. 
In diesem Sinne hat schon v. Post 1924 die relative Häufigkeit von 
Fichtenpollen in spätglazialen Schichten Gotlands gedeutet. 

Dieser Erklärungsversuch schien sehr einleuchtend. Der Umstand, 
daß bis vor kurzem die Wirksamkeit der Coniferenluftsäcke experimentell 
noch nicht geprüft worden war (s. auch GoEBEL 1932, S. 1798), daß die 
Notwendigkeit solcher Versuche aber von verschiedener Seite (RUDOLPH, 
FIRBAS, OVERBECK) betont und hierbei auch schon erwähnt wurde, daß 


1 Die während der Drucklegung erschienenen Arbeiten von AUER [Acta Geo- 
graphica (Helsinki) 5, 2, 1933] über die Verschiebung der Wald- und Steppengrenzen 
in Feuerland, und von Hesmer (Z. Forst- u. Jagdwes. 1983, 505) mit einigen Ver- 
suchen über die Pollenverbreitung von Calluna konnten nicht mehr berück- 
sichtigt werden. 
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eine Berechnung der Sinkgeschwindigkeit nach dem Vorgange W. 
Scumipts (1918) keine besondere Begünstigung der Coniferen ergebe 
(FırBas 1927, S. 216), konnte seiner Beliebtheit keinen Abbruch tun. 
Erst O. Ernst macht neuerdings auf Grund einer kritischen Sichtung 





a +50 


Abb. 1. Oben (nach Berechnungen von W. SCHMIDT): Verbreitung von Kiefern- und Birken- 
pollen bei einer Abfolge von Kiefernwald, Birkengürtel und waldlosem Gebiet für Wind- 
geschwindigkeit v = 6 m.sek-!, Aust hkoeffizient A = 20 cm-!.g.sek-! und Sink- 
geschwindigkeiten für Betula und Pinus I: ce = 5 cm.sek-! und Pinus II: c = 2,5 cm.sek-1. 
Im Waldgebiet ist jeweils in Abständen von 10 km ein Baum als Bildungsstätte einer 
gewissen, konstanten Pollenmenge angenommen. Auf der Ordinate ist die auf die Flächen- 
einheit entfallende Pollenmenge in Relativzahlen (logarithmisch) aufgetragen. Unten: Aus 
der oberen Darst-llung graphisch abgeleitetes Pollendiagramm. 





der Literatur und eigener Untersuchungen auch auf abweichende Fest- 
stellungen aufmerksam. Und Kot endlich teilt eigene experimentelle 
Bestimmungen der Sinkgeschwindigkeit einiger Pollen in ruhiger Luft 
mit, die zwar die Wirksamkeit der Luftsäcke klar aufzeigen, im übrigen 
aber die Pollengröße in den Vordergrund rücken, so daß sich etwa für 
Pinus silvestris und Corylus avellana die gleiche, für Alnus viridis sogar 
eine geringere Sinkgeschwindigkeit (2,5 bzw. 1,7 cm/Sek.) ergibt. 
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Es ist aber zu betonen, daß die Waldlosigkeit eines Gebietes in seinen 
Pollenspektren auch bei gleicher Flugfähigkeit aller Pollen zum Ausdruck 
kommen muß: denn je weiter ein Punkt von einem Waldgebiet entfernt 
ist, um so mehr' wird, gleiche Flugfähigkeit der einzelnen Arten voraus- 
gesetzt, der auf ihn fallende Pollenniederschlag den Mengenverhältnissen 
in der Pollenproduktion des gesamten Waldgebietes entsprechen. Dann 
müssen aber hinter der Waldgrenze weiter zurückliegende Bestände im 
waldlosen Gebiet um so besser zum Ausdruck kommen, je weiter man sich 
in diesem von der Waldgrenze entfernt. 

Rechnet man etwa für die Abnahme der Pollenmenge mit zunehmender 
Entfernung mit jenen Gesetzmäßigkeiten, die W. Scumipr 1918 klarlegte, 
dann muß, wenn ein Kieferngebiet an einen Birkengürtel und dieser an 
ein waldloses Gebiet angrenzt, das Verhältnis Kiefer zu Birke im äußeren 
Teil des Birkengürtels am ungünstigsten ausfallen. Bei weiterem Fort- 
schreiten ins waldlose Gebiet hinein aber muß der Kiefernpollen wiederum 
relativ zunehmen und schließlich sogar eine Überschneidung der Kurven 
erfolgen, wenn gegenüber dem Einfluß der Entfernung die größere Menge 
ausschlaggebend wird. Herr Prof. W. Scumipt, Wien, hatte die große 
Freundlichkeit, auf meine Bitte hin ein entsprechendes Beispiel be- 
rechnen zu lassen, wofür ich ihm auch hier meinen ergebensten Dank 
aussprechen möchte. Es ist in Abb. 1 links dargestellt: oben die von 
W. Scumipt für gleiche Sinkgeschwindigkeiten berechneten Relativ- 
zahlen der Pollendichte, unten ein danach konstruiertes Pollendiagramm. 
In Wirklichkeit dürfte in einem solchen Falle noch die vermutlich höhere 
Pollenproduktion der Kiefer und eine wahrscheinlich etwas geringere 
Sinkgeschwindigkeit der Birke gegenüber der Kiefer mitspielen. Für 
unsere Überlegungen erscheint dies zunächst gleichgültig. Man erkennt 
jedenfalls den unter. solchen Verhältnissen möglichen ns der Kiefern- 
kurve im waldlosen Gebiet. 

Nehmen wir freilich (Abb. 1 rechts) für die Kiefer nur eine halb so 
große Sinkgeschwindigkeit an, dann erfolgt die Überschneidung der 
Kurven im waldlosen Gebiet bedeutend früher, und das Pollendiagramm 
ergibt in größerer Entfernung ein fast völliges Verschwinden der Birke. 
Die große Bedeutung der Sinkgeschwindigkeit, auf die W. Scumipt 
besonders hinweist, kommt nun in der ,,Weitflugauslese“ klar zum 
Ausdruck. Setzen wir an Stelle der Birke eine Art mit höherer Sink- 
geschwindigkeit (Fichte, Buche ?), kann auch dieses Diagramm in der 
Natur verwirklichten Verhältnissen nahe kommen. 

Eine Berücksichtigung der Masse gegenüber der Entfernung erscheint besonders 
im Gebirge naheliegend. Schon bei Besprechung der methodisch allerdings nicht völlig 
verläßlichen Proben vom Hohen Rad im Riesengebirge (RupoLrH-FırBas 1927, 
S. 114) wurde darauf aufmerksam gemacht (s. auch RUDOLPH 1928, S. 71) und auch 
in Vorarlberg (FrRBAs 1926, S. 555) noch über der Waldgrenze ungefähr gleiche 


Mengen von Kiefern- und Fichtenpollen, allerdings kein Überwiegen des letzteren 
gefunden. Aber auch dieses konnte vor kurzem von Lüpt festgestellt werden, 


Planta Bd. 22. 8 
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der auch die richtige Erklärung gab, ohne freilich an der allgemeinen Deutung der 
Weitflugauslese Kritik zu üben. 

Wie verhalten sich nun die wichtigsten der bisherigen pollenana- 
lytischen Befunde in waldlosen oder waldarmen Gebieten zu diesen 
Überlegungen ? 

Da ist zunächst mit ERNST daran zu erinnern, daß wir über einige 
Pollenbefunde aus waldlosen Gebieten verfügen, bei denen nur Fern- 
transport im engsten Sinne (Flugstrecke nach RupoLrH über 20 km, 
nach Ernst über 100 km) in Frage kommt, eine allgemeine, relative 
Förderung des Coniferenpollens aber nicht festzustellen ist. So fand 
ERDTMAN auf den Shetlandinseln unter den wenigen Baumpollen der 
jüngeren Moorschichten vorwiegend Betula und Alnus, weniger Pinus, 
Picea nur einmal unter 13000 Pollen; W. KuprJASCHEW auf Nowaja 
Semlja, nördlich vom 70. Breitegrad, Pollen von Betula und Pinus (vor- 
herrschend), außerdem von Alnus, Abies, Picea und Tilia. K. JEssEn und 
R. Rasmussen zählten auf den völlig baumlosen Fäer-Oer (420 km von 
Schottland, 430 km von Island, 585 km von Norwegen) unter 17 Pollen 
einer größeren Zahl von Präparaten 6 von Pinus, 5 von Betula, 3 von 
Alnus, 2 von Corylus, 1 von Tilia. HESSELMAN hat im Bottnischen Meer- 
busen auf Feuerschiffen im Mai und Juni 1918 fast ausschließlich Pollen 
von Picea, Betula und Pinus aufgefangen, und zwar in 55 km Entfernung 
von der Küste relativ mehr Picea und Betula als in 30 km Entfernung. 

Ernst hat aus diesen Befunden den Schluß gezogen, daß die Er- 
scheinungen der Übervertretung von Pinus nur im Weittransportbereich 
(Flugstrecke bis höchstens 100 km) zu erwarten seien. Tatsächlich lassen 
sich die oben genannten Werte höchstens mit einer Staffelung in Einklang 
bringen, wie sie die bisherigen Bestimmungen der Sinkgeschwindigkeit 
durch KNoLL erwarten lassen, nach denen die Kiefer mitten unter den 
besten Fliegern (Betula, Alnus, Corylus) stehen dürfte, während Fichten- 
und Tannenpollen ein wesentlich schlechteres Flugvermögen zukommen 
muß. Aber ein gleichmäßiges Verhalten und eine eindeutige Beziehung 
zur Sinkgeschwindigkeit lassen sich nicht erkennen. 

Was nun die Verhältnisse im Bereich des Weittransportes (Flug- 
strecke nach RupoLrpH bis 20 km, nach Ernst bis 100 km) betrifft, so 
entfällt zunächst für die Befunde Avers in Lappland, zum Teil auch 
für meine eigenen in Korsika jegliche Ursache, eine leichtere Flugfähigkeit 
des Kiefernpollens anzunehmen. In beiden Fällen spielt der Laubholz- 
gürtel der Waldgrenze (Birke, bzw. Buche) im Vergleich zu der Aus- 
dehnung der Kieferngebiete tieferer Lagen eine so geringe Rolle, daß 
sein „lokaler‘‘ Einfluß in der alpinen Stufe mit zunehmender Höhe rasch 
schwinden muß. In Korsika kann freilich eine bessere Flugfähigkeit der 
Kiefer mitbeteiligt sein, da wir für den Buchenpollen eine größere 
Sinkgeschwindigkeit als für die Kiefer vermuten dürfen. (Bestimmungen 
stehen noch aus.) 
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Allerdings habe ich seinerzeit (1927a, S. 263) auch auf den Nachweis von Abies 
Gewicht gelegt, deren Pollen in den in Frage kommenden Proben zum Teil häufiger 
ist als jener der Buche. Aber die Tanne muß im Gebiet, nach den Profilen aus 
tieferen Lagen zu schließen, vor kurzer Zeit noch viel häufiger gewesen sein und 
ist im übrigen in den jüngsten Proben vom Nino-See auch sehr spärlich. 

Ähnlich wie in Korsika sind die Verhältnisse in der Rhön zu beurteilen 
(OVERBECK, RUDOLPH) wo (s.8.122) ausgedehntere Kiefernwälder 
tieferer Lagen als Quelle der auffälligen Kiefernpollenmenge im Bereich 
der waldlosen Hochflächen anzusehen sind, wobei aber wiederum die 
geringere Flugfähigkeit der Buche den Einfluß der nächstgelegenen, 
ausgedehnten Buchenhangwälder noch stärker abschwächen dürfte, als 
es die Waldlosigkeit der Hochflächen allein schon bewirken muß. 

Die Dominanz von Pinus und das reichliche Vorkommen von Picea 
in den Oberflächenproben der waldarmen Insel @land hat Lunpquisr 
(1928, S. 162 und 180) unter Hinweis auf die mit Luftsäcken aus- 
gestatteten Weitflugelemente auf die Kiefern- und Fichtenwälder des 
nahen Smäland zurückgeführt. Bei der großen Ausdehnung dieses Nadel- 
waldgebietes erscheint die Erklärung auch ohne Annahme einer Weit- 
flugauslese richtig, die höchstens für ein Überwiegen der Kiefer über die, 
nach KNOLL etwa 3/,mal schneller absinkenden, Fichtenpollen heran- 
zuziehen sein wird. 

Neuerdings haben auch P. Brinkmann und O. Ernst eine größere 
Zahl von Oberflächenproben aus dem waldarmen Küsten- und Insel- 
bereich Nordwestdeutschlands untersucht. BRINKMANN hat außerdem 
eine Waldkarte des Jadegebietes entworfen und seine Ergebnisse mit 
dieser verglichen. Er kann in einem baumarmen Bereich, für den 
ebensowohl im jungen Schlick wie im jüngsten Torf ein deutlicher 
sekundärer Kiefernanstieg nachzuweisen ist, zeigen, daß auch in den 
Oberflächenproben die Kiefer vorherrscht, im Gegensatz zu einigen 
anderen Proben eines benachbarten Gebietes, in denen vor allem der 
lokale Einfluß von Alleebäumen usw. zum Ausdruck kommt. BRINKMANN 
sieht nun in den Proben mit einer Übervertretung von Pinus einen 
Beweis für die bessere Flugfähigkeit und die dem entsprechende Auslese 
dieses Pollens. Hierin vermag ich ihm aber nicht zu folgen. Berechnet 
man nämlich aus seiner Waldkarte, deren Zeichen auch die Mengen der 
betreffenden Bäume einigermaßen wiedergeben sollen, den Anteil der 
für die Pollenanalyse in Frage kommenden Arten und vergleicht ihn 
mit dem Durchschnittswert aller Oberflächenproben, erhält man die in 
den ersten beiden Spalten der folgenden Tabelle wiedergegebenen Zahlen. 


Im Mittel geben also die Oberflächenproben einigermaßen die mittlere 
Waldzusammensetzung des ganzen Gebietes wieder. Übermäßig vertreten 
erscheinen Tilia, Ulmus und Alnus, wie schon BRINKMANN betont, wohl 
aus lokalen Gründen; zu schwach vertreten sind Fagus und Quercus, 
die Werte für die Kiefer aber lauten fast gleich. Vergleicht man nur die 


8* 














Franz Firbas: Über die Bestimmung der Walddichte 

















Tabelle 1. 
Ye Im ganzen de tien Teil des 
Mittelwert der in [Mittelwert der] Mittelwert in 
Oberflächen- | der Wald- | Operflächen- | der Wald- 
zusammen- “ 
proben en proben ND — “4 
Pinus. . . 31,1 33,2 52,5 40,4 
Quercus . . 10,5 26,5 17,2 21,2 
ie” and 10,4 3,1 6,5 5,0 
Ulmus. . . 9,9 5,0 0,9 7,0 
Fagus... 2,5 6,7 3,2 4,3 
Carpinus . 1,7 0,8 1,9 0,6 
Betula . 18,7 15,7 8,2 15,2 
Alnus 12,9 5,9 6,2 5,0 
Salix 0,1 — — — 
Picea 1,7 3,0 2,5 1,3 
Abies 0,5 — 0,8 — 














ôstlichen Proben mit der Übervertretung von Pinus mit den Wald- 
verhältnissen östlich der Linie Conneforde-Borkstede, was zweckmäßiger 
erscheinen mag, erhält man die in den Spalten 3 und 4 mitgeteilten 
Zahlen, die ebenfalls, im Hinblick auf die stark schwankenden Einzel- 
werte der 6 Proben (Pinus 31—76%) eine leidliche Übereinstimmung 
ergeben. Quercus und Fagus erscheinen nun weniger, Betula und Ulmus 
stärker untervertreten, während Pinus eine geringe Übervertretung 
erkennen läßt, die aber durchaus im Bereich der möglichen Fehlerquellen 
bleibt. Man wird mit BRINKMANN Einflüsse der lokalen Bestände bzw. 
der vorherrschenden Windrichtungen für die Zusammensetzung der 
einzelnen Proben verantwortlich machen können — einen Hinweis auf 
ein überragendes Flugvermögen der Coniferen, im besonderen der Kiefer, 
stellen sie aber nicht dar. 


Ernst kann schließlich in rezenten Pollenspektren der nordfriesischen 
Inseln überhaupt keine eindeutige Übervertretung der Coniferen finden, 
sondern sieht in ihnen in erster Linie den Niederschlag des schütteren 
und unregelmäßigen lokalen Baumbestandes, der vor allem infolge 
der Luvexposition des Gebietes gegenüber dem vom Festlande weit- 
transportierten Pollen besonders zur Geltung kommen soll. Freilich 
dürften Festlandsspektren, wenn wir nicht von vornherein mit einer 
Übervertretung von Pinus im Weitflug zu rechnen brauchen, auch 
nicht viel anders aussehen. Jedenfalls ist Ernst im Recht, wenn er für 
sein Gebiet die Höhe der Coniferenwerte als Kriteriuri für die Be- 
urteilung der Waldlosigkeit ablehnt. 

Was nun weiterhin das paläontologische Material aus älteren Perioden 
betrifft, so lassen sich die Befunde v. Posts (1924) unter der Annahme 
spätglazialer Waldarmut auch ohne Weitflugauslese der Coniferenpollen 
verstehen, wenn die Fichte in weiter Entfernung (Osteuropa) reichlich, 
oder, wie dies ja zum Teil wahrscheinlich ist, auch schon in größerer 
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Nähe vereinzelt auftrat. Die von RupoLrH (1926, S.245) und mir 
(1927b, S. 212, 216) an innerböhmischen Mooren gewonnenen Befunde 
sind durch die Möglichkeit selektiver Zersetzung belastet und brauchen 
daher nicht weiter erörtert zu werden. Wichtig erscheint aber eine 
Klärung des auffälligen Anstiegs der Kiefernwerte im Schlick (Klei) 
Nordwestdeutschlands, den zunächst OvERBEcK (1931, S.77 und 86) 
feststellte und durch Auslese des flugfähigeren Kiefernpollens im Bereich 
des waldlosen Watt- und Küstensaumes zu erklären versuchte, wonach 
die Kiefernkurve als Indikator für die Bewaldung oder Waldfreiheit 
des Untersuchungsgebietes zu gelten hätte. Zu dieser Frage haben dann 
SCHUBERT (1933, S. 98), BRINKMANN und ERNST umfangreiches Material 
geliefert und sehr sorgfältig die Möglichkeiten der Erklärung erörtert. 

So sah auch SCHUBERT in der Weitflugauslese die wichtigste Ursache für den 
Anstieg der Kiefernkurve im Schlick des Elbmündungsgebietes, glaubte aber, 
da es sich hierbei in erster Linie um einen entsprechenden Rückgang der Erle handelt, 
daß schon örtliche Verschiebungen im Baumbestand, vor allem Verdrängung der 
die Niederungen bewohnenden Erlenbrüche, diese Erscheinung herbeiführen können. 
Auch in dem regelmäßigen Erscheinen und Anschwellen der Picea-Werte im Schlick 
sah er gleich OVERBECK (S. 79) einen Beweis für den Ferntransport. 

Daß die Schwankungen der Erlenwerte nicht die alleinige Ursache für die Vor- 
herrschaft der Kiefer in den Schlickdiagrammen sind, läßt sich an Hand von 
SCHUBERTs Diagrammen leichterkennen, da sich auch das Verhältnis Pinus : Quercus 
im Schlick erheblich zuungunsten der Eiche verschiebt. Da man aber auch bei 
Quercus und Betula mit lokalen Einflüssen (im Sinne SCHUBERTs) rechnen könnte, 
habe ich aus seinen Diagrammen 17, 18 und 23 die Durchschnittswerte für Pinus, 
Picea, Tilia und Ulmus berechnet, die sich in den atlantischen Schichten, und zwar 
einerseits in den Spektren mit Pinus-Dominanz (Schlick), andererseits in solchen 
mit Alnus- und Quercus-Dominanz (meist Darg, Schilftorf) ergeben. Für diese 
Bäume erscheint die Annahme lokaler Einflüsse viel unwahrscheinlicher. Setzt 
man ihre Summe gleich 100%, so erhält man 

; s Pinus Picea Tilia Ulmus 

in Proben mit Pinus-Dominanz (32 Proben) . 91,76% 3,26% 3,54% 1,44% 
in Proben ohne Pinus-Dominanz (19 Proben; 
die beiden Typen wechseln mehrfach mit- 

cinanden: ab} : she, lon À eis 90,01% 2,27% 4,78% 2,94% 

Es geht also in den Schlickspektren auch das Verhältnis von Tilia und Ulmus 
zu den Coniferen zurück, so daß diese durchgehends überbetont sind, was entschieden 
gegen rein lokale Einflüsse spricht. Daß solche in dem von SCHUBERT (8. 102) 
erörterten Ausmaß (Entfernung von den Wäldern: wenige Kilometer) nicht aus- 
reichen, zeigt ja auch schon, daß sich ähnliche Erscheinungen inmitten der aus- 
gedehnten waldlosen Hochmoore nicht einstellen. 

Führt man die gleiche Rechnung an den Diagrammen BRINKMANNs aus dem 
Jadegebiet (Sehestedt I, P, A, Menshausen, Frieschenmoor) durch, so erhält man: 

Pinus Picea Tilia Ulmus 
in Proben mit Pinus-Dominanz (57 Proben) . 93,63% 1,84% 2,15% 2,38% 
in Proben ohne Pinus-Dominanz (14 Proben) . 79,10% 1,9% 7,69% 11,28% 

Hier tritt der Rückgang von Tilia und Ulmus in den Pinus-Spektren deutlicher 
in Erscheinung. 

Es wäre aber falsch, in diesen Zahlen eine Auslese flugfähigerer Pollen im Weitflug 
sehen zu wollen. Denn dann müßte der Fichtenpollen, dessen Sinkgeschwindigkeit 
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nach KnoLLetwa 3!/,malso groß ist wie jene des Kiefernpollens, viel weniger gefördert 
sein. Bei SCHUBERT ist aber sogar das Gegenteil der Fall, bei Brinkmann der Unter- 
schied nicht im entferntesten so groß, wie dies nach den Unterschieden in der Sink- 
geschwindigkeit zu erwarten wäre. Gerade das Verhalten des Fichtenpollens spricht 
dafür, daß bei der Deutung der nordwestdeutschen Schlickdiagramme noch ganz 
andere Ursachen in Betracht zu ziehen sind, wie dies auch ERNST neuerdings betont. 

Ernst findet nämlich im Klei der Föhrer und Amrumer Marsch keine aus- 
geprägte Coniferendominanz, sondern neben Pinus auch hohe Erlen-, Birken- und 
Haselwerte (zum Teil Myrica?). Er kann aber unter anderem aus reichlichem Vor- 
kommen von Picea- und Abies-Pollen sehr wahrscheinlich machen, daß ältere, 
inter- und postglaziale Torfe im Schlick aufgearbeitet sind. Ähnliches wird man 
aber auch für die Schlickschichten im Elbe-, Weser- und Jadegebiet annehmen 
dürfen. Denn die Föhrer Marsch ist nach Ernst subatlantisch, der Klei liegt über 
atlantisch-subborealen, erlenreichen Bruchtorfen. Der untersuchte Elbe-, Weser- 
und Jadeklei jedoch ist in erster Linie atlantisch und mag neben interglazialen vor- 
wiegend kiefernzeitliche Torfe aufgenommen haben. Jedenfalls spricht auch in 
ihm, wie ja schon OVERBECK-SCHMITZ und SCHUBERT erwogen haben, manches 


für ältere Beimengungen. 

Die neuerliche Überprüfung und eingehendere Erklärung der Schlick- 
diagramme muß den Bearbeitern der nordwestdeutschen Moore überlassen 
bleiben. Jedenfalls stellen sie keinen Beleg für ein überragendes Flug- 
vermögen und eine Auslese des Kiefernpollens beim Weitflug über 
waldlose Gebiete dar. 

Aus dem Vorstehenden ist also ersichtlich, daß weder im Bereich des 
Ferntransports, noch im Bereich des Nah- und Weittransports, wirklich 
stichhaltige Gründe für die Annahme eines besonderen Flugvermögens 
der mit Luftsäcken ausgestatteten Coniferenpollen überhaupt, bzw. der 
Kiefer im besonderen, vorliegen. Wo eine Übervertretung des Coniferen-, 
im besonderen des Pinuspollens zu verzeichnen ist, kann sie auf ver- 
schiedene Ursachen zurückgehen, die allerdings auch in der Waldlosigkeit 
des Untersuchungsgebietes, ja unter Umständen in unterschiedlichem Flug- 
vermögen begründet sein können. Doch entfällt jede allgemeine Möglich- 
keit, aus der relativen Häufigkeit der Coniferenpollen Schlüsse auf die 
Waldlosigkeit eines Gebietes zu ziehen. Solche erscheinen vielmehr nur 
dann gerechtfertigt, wenn die Zusammensetzung der pollenliefernden 
Waldgebiete vorher mit zureichender Genauigkeit ermittelt werden kann. 

Schließlich sei daran erinnert, daß somit auch für die Erklärung des 
„sekundären Kiefernanstiegs“ in den jüngsten Proben der Moore (OvEr- 
BECK 1928) die leichtere Transportfähigkeit des Kiefernpollens nicht mehr 
allgemein herangezogen werden kann. Sie dürfte nur in besonderen 
Fällen (etwa gegenüber der Fichte oder Buche, wie in der Rhön, wo 
OVERBEcK darauf hinwies) mitspielen. Darauf weist schon die auffällig 
gute Übereinstimmung hin, die RupoLrH 1932, S. 7 bei einem Vergleich 
der Durchschnittswerte rezenter und subrezenter Spektren mit der 
heutigen Waldzusammensetzung in Deutschland erhielt. Seine Tabelle 
läßt keine Übervertretung der Kiefer und Tanne und eher eine Unter- 
vertretung der Fichte erkennen. 
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IL. Die Untersuchungsergebnisse der Oberflächenproben. 
1. Oberflächanprehen aus dem Fichtengürtel und von einem 
schl en Hochmoor aus dem Oberharz. 

Innerhalb der waldbedeckten Berge des Harzes erscheint das Brocken- 
gebiet als fast geschlossener Komplex von Fichtenwäldern, die, von 
wenigen Siedlungen abgesehen, nur von der subalpinen Bergheide des 
Brockengipfels und hier und da von den baumlosen Hochflächen einiger, 
zum Teil noch üppig wachsender Hochmoore durchbrochen werden. Der 
natürliche Fichtengürtel, der im Brockengipfel in einer ausgeprägten 
Kampfzone (bei etwa 1000 m) endigt, ist hier in tieferer Lage noch durch 
ausgedehnte Fichtenforste erweitert‘ worden, in die nur vereinzelte 
Buchenrestbestände eingesprengt sind. Die Fichtenwälder sind gras- und 
kräuterreich, Calamagrostis villosa und Vaccinium myrtillus sind die 
häufigsten Dominanten der Krautschicht. Die Vegetation der Hochmoore 
ist vor einigen Jahren von HvEcK ausführlich beschrieben worden, sie 
wird in erster Linie durch Wachstumskomplexe Eriophorum- und Calluna- 
reicher Sphagnum-Assoziationen bestimmt, denen auch Empetrum reich- 
lich beigemischt ist. Doch spiegelt sich in dem mehr oder minder reich- 
lichen Auftreten von Trichophorum austriacum und' charakteristischen 
Stillstands- und Erosionskomplexen auch schon die höhere Lage und der 
Niederschlagsreichtum des Gebietes wieder. 

In Tabelle 2 sind nun einige Oberflächenproben wiedergegeben, in 
erster Linie von dem 63 ha großen, von Huecxk (S. 209) kartierten 
Brockenfeldhochmoor, einem noch weitgehend wachsenden, ombrogenen 
Gebirgshochmoor von über 1km Durchmesser. Nr. 1 entspricht mit 
absoluter Dominanz der Fichte im Waldspektrum, der Gramineen 
unter den Nichtbaumpollen vorzüglich dem alten, grasreichen Fichten- 
wald. Nr. 2 und 3° geben durch geringere Fichten- und höhere Gra- 
mineenwerte die Auflockerung des Fichtengürtels in der oberen 
Kampfzone wieder. Hier spielt auch Pollen aus tieferer Lage (Pinus, 
Quercus) eine größere Rolle. Darauf hat schon HESMER hingewiesen. 
Bemerkenswert ist, daß Ericaceenpollen, auch solcher vom Vaccinientyp 
fast völlig fehlt, obgleich Vaccinium myrtillus, auch Vitis idaea, mit 
höchstem Deckungsgrade auftreten. 

Aber auch in den Hochmoorproben des Brockenfeldes (bei 870 bis 
880 m) treten die Pollen tieferer Lagen sehr deutlich hervor, Pollen von 
Quercus ist fast ebenso häufig wie jener von Fagus. Der lokale Kräuter- 
pollen erreicht nur in Nr. 10, einem dichten Seggenbestand mit 120% 
Cyperaceenpollen, höhere Werte, und dominiert nur hier und in Nr. 9, 
einem verheideten Callunetum (mit 25% Calluna). Sonst erweist sich 
die Eigenproduktion eines wachsenden, ombrogenen Hochmoors an Nicht- 
baumpollen als äußerst gering. Denn in allen anderen Proben herrschen 


1 §. besonders bei DRUDE u.a. 
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Tabelle2. Oberflächenproben aus dem Oberharz. 
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Nr. I. Alter Fichtenwald mit spärlicher Buche im Kalbetal, mit Calamagrostis- 
Deschampsia. Nr. II und III. Nordseite des Brockens bei 1050 m, Fichtenkampf- 
gürtel, Fichte zu 40% deckend, dominierend Calamagrostis-M yrtillus. Nr. IV—X. 
Vom Brockenfeldhochmoor. Nr. IV. Südrand der Fichteninsel mit Calamagrostis, 
Myrtillus, Molinia. Nr.V. Sphagnumreiche Eriophorum-Calluna-Ass. der Hoch- 
fläche, 20m südlich von Nr. IV. Nr. VI. Wie Nr. V, mit mehr Calluna, 100m südlich 
von Nr. IV. Nr. VII. Wie Nr. V, an den Kolken. Nr. VIII. Eriophorum-Sphagnum- 
Ass., 80 m westlich der Fichteninsel. Nr. IX. Cladonien-reiche Calluna-Ass., 200 m 
nordwestlich der Fichteninsel. Nr. X. Dichter Carez rostrata-Bestand in einer Rülle. 

Hier und in allen folgenden Tabellen bedeuten: Pi Pinus; Pc Picea; Fa Fagus; 
Ca Carpinus; Q Quercus; Ti Tilia; Ul Ulmus; Fra cf. Fraxinus; Be Betula; Al Alnus; 
Sa Salix; Co Corylus; Cy Cyperaceen; Gr Gramineen; V Varia (die Werte der 
einzelnen Gruppen sind nicht angeführt) ; Call Calluna; Emp Empetrum ; a. Er. andere 
Ericaceen; Fil Farnsporen; Sph Sphagnum; NBP Nichtbaumpollen insgesamt. 

Alle ausgedriickt in Prozenten der Summe der Waldbaumpollen. 
Deren absoluter Wert in der Reihe: 2 WB. 


unter den Nichtbaumpollen die Gramineen und andere Kräutertypen 
vor, die nicht dem Hochmoor selbst, sondern den anschließenden Fichten- 
wäldern oder gar tieferen Lagen entstammen müssen. Dies geht so weit, 
daß selbst die Hochmoor-Ericaceen nicht in allen Proben verzeichnet 
wurden, am häufigsten noch Calluna, ganz vereinzelt Empetrum und die 
anderen Typen. Aber auch die Hochmoor-Cyperaceen, Eriophorum und 

Trichophorum, produzieren verhältnismäßig wenig Pollen. Denn der 
Cyperaceenpollen ist in den Proben von der Hochfläche auch nur mit 
wenigen Prozenten vertreten. Sehr sprunghaft verhalten sich die 
Sphagnen. 

Alle Proben zusammen zeigen, daß in einem dichten Waldgebiet, 
auch auf baumfreien Hochmooren in 100—200 m Entfernung vom 
Walde, hohe Nichtbaumpollenwerte nicht erreicht werden. 81, 85 und 
148% sind die höchsten Zahlen. Bildet die lokale Kräutervegetation 
erhebliche Pollenmengen, dann herrschen die ihr entsprechenden Typen 
weitaus vor. Ist dies jedoch nicht der Fall, dann wird fremder Kräuter- 
pollen, wenigstens über 100—200 m hinweg, doch so reichlich verweht, 
daß er den lokalen Pollen überdeckt. 
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2. Proben von den Bergwiesen und Hochmeoren der Rhön. 


Auf den Hochflächen der Hohen Rhön dehnen sich in einer Höhenlage 
von 700—900 m weite Bergwiesen aus, die an Stelle des Waldes getreten 
und besonders östlich der Linie Heidelstein-Stirnberg auf eine Erstreekung 
von mehreren Kilometern waldfrei und nahezu baumlos sind. Von ihnen 
werden auch die Hochmoore der Rhön umschlossen, vor allem das Schwarze 
Moor. Untersuchungen von Oberflächenproben aus diesem Gebiet er- 
scheinen, abgesehen von dem Nachweis der Waldlosigkeit als solchem, 
dadurch von Interesse, daß hier ein weites Grasland seinen pollen- 
analytischen Ausdruck finden muß. Außerdem ermöglichen sie eine 
Überprüfung der im Harz über die Pollenproduktion des Hochmoors 
gewonnenen Erfahrungen. 

Daß die jüngsten Pollenspektren der Rhönmoore sehr eigenartig sind, 
ist schon von OVERBECK und RUDOLPH gefunden worden. Während an 
den Hängen des Gebirges mächtige Buchenwälder stocken (denen auch 
die Buchendominanz der subatlantischen Schichten entspricht) und 
besonders am Rande der Hochflächen, aber stellenweise auch sonst 
Fichtenforste stehen, herrscht in den jüngsten Schichten der Hochmoore 
der Kiefernpollen weitaus vor. Kiefern (P. silvestris) aber finden sich 
nur vereinzelt und nur zum Teil blühend auf dem Randgehänge und der 
Hochfläche der Hochmoore und, ebenfalls spärlich, in der tieferen Wald- 
stufe am Fuß des Gebirges (etwa um 400 und 500 m bei Hausen und 
Roth), reichlich und waldbildend erst in einer Entfernung von mindestens 
7—10 km (östlich und südöstlich vom Schwarzen Moor) auf den Bunt- 
sandsteinböden im Bereich des Streutals. OVERBECK und RUDOLPH sahen 
daher beide in der Kieferndominanz der jüngsten Torfschichten und 
Oberflächenproben der Rhönmoore einen Ausdruck für die Übervertretung 
des flugfähigeren Kiefernpollens in waldlosen bzw. waldarmen Gebieten, 
da ihnen das spärliche Vorkommen des Baumes auf dem Moore selbst 
für die hohen gefundenen Werte unzureichend erschien, wenn auch 
besonders RupoLrH (8.79 in KertHack-RuDoLrH) diese Quelle nicht 
zu gering einschätzen möchte 1. 

In Abb. 2 sind nun die Untersuchungsergebnisse von Oberflächen- 
proben dargestellt, die Anfang Juni 1933 teils entlang einer OW-Linie 
im Schwarzen Moor, teils entlang einer NO-SW-Linie vom Südrand des 
Schwarzen Moors zu dem dem Stirnberg nördlich vorgelagerten Rücken 
entnommen wurden. Außerdem wurden auch 2 Proben in einem hasel- 
reichen Laubwiesengebiet westlich Rüdenschwinden in 750m Höhe 
gesammelt. 

1 Auf Grund variationsstatistischer Untersuchungen glaubte OVERBECK einen 
Teil des Pollens Pinus montana zuweisen zu müssen, für die er auch einige Standorte 
in der Rhön angab. Es entsprach unseren damaligen Kenntnissen der Möglichkeit 
einer Artdiagnose auf Grund der Größenstatistik. OVERBECK hat den Schluß nur 
mit Bedenken ausgesprochen und nach den seitherigen Erfahrungen wieder auf- 
gegeben (mündliche Mitteilung). 
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Man ersieht aus Abb. 2 deutlich, daB sich die Waldspektren dieser 
Proben völlig an die jüngsten von OVERBECK und RuDOLPH untersuchten 
Schichten anschließen. Sie zeigen dabei gleichzeitig, daß die wenigen 
Moorkiefern für die Kieferndominanz tatsächlich völlig bedeutungslos 
sind. Denn auch innerhalb der Bergwiesen in erheblicher Entfernung 
vom Hochmoor, ja selbst in dem Laubwiesengebiet, dominiert Pinus 
in gleicher Höhe. Dort, wo die einzigen reichlicher blühenden Kiefern 
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Abb. 2. Pollenspektren aus dem Bereich der waldlosen Hochflächen der Rhön (beim 

Schwarzen Moor, zwischen 770 und 860 m Höhe). In der 2. Reihe von unten die Wald- 

spektren, es bedeuten: Pinus schwarze Punkte, Betula weiße Punkte, Picea weißes Dreieck, 
Fagus schwarzes Dreieck, Eichenmischwald schwarzes Quadrat. 


stehen, am Randgehänge des Moores, ergeben sich sogar tiefere Werte, 
da hier die vorherrschenden Birken die Werte drücken !. 

Ja selbst unmittelbarer Beobachtung ist der Weitflug des Kiefern- 
pollens auf der Hohen Rhön zugänglich. Am 5.6.33 blühten nach 
sorgfältiger Prüfung die Kiefern auf dem Schwarzen Moor noch nicht 
(die Blüte dürfte erst einige Tage später begonnen haben). An der 
Westseite des nördlichen Kolkes und auf verschiedenen Schlenken aber 
konnten wir (OVERBECK u. a.) eine starke Pinus-Pollenblüte beobachten, 
die von den damals herrschenden Ostwinden herangetragen sein mußte. 
Es handelte sich am Westufer des Kolkes um einen 20 cm breiten, 


1 Über die lokale Wirkung eines randlichen Birkengürtels und die Bedeutung 
der Windrichtung hierbei s. bei OVERBECK. 
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mehrfach verdichteten Streifen, der, nach Auszählung von 500 Pollen, 
zu 98,4% aus Pinus, zu 0,8% aus Picea, 0,2% Carpinus, 0,4% Quercus, 
0,2% Betula, 0,8% Cyperaceen, 1,2% Varia (darunter 0,2% Plantago) 
bestand. Am Fuße des Gebirges bei Hausen blühten einzelne Kiefern 
in diesen Tagen reichlich. Wahrscheinlicher erscheint es mir allerdings, 
daß der Pollen aus größerer Entfernung, aus den Kiefernwäldern des 
Buntsandsteingebietes stammte. 

Abb. 2 zeigt weiter, wie weit sich die Waldlosigkeit des Gebietes 
aus den Werten der Nichtbaumpollen erschließen läßt. Cyperaceen, 
Gramineen und Varia ergeben recht hohe Werte (bis 282, bzw. 108 
und 50%), wobei die höchsten Werte offensichtlich in der Mitte des 
waldlosen Gebietes erreicht werden. Daß die Cyperaceen hierbei 
dominieren, erklärt sich zwanglos daraus, daß die Proben kleinen 
Seggensümpfen entnommen wurden. 

Das Hochmoor zeigt vor allem, daß es von grasreicher Vegetation 
umgeben wird. Denn die Cyperaceen sind nur am Randgehänge häufiger 
— ein Ausdruck der Nähe des Laggs —, auf der Hochfläche erreichen sie 
nur wenige Prozente. Die Hochmoorvegetation selbst kommt durch die 
Ericaceenpollen zum Ausdruck, die den Riedmoorproben völlig fehlen: 
vor allem in der verheideten Randzone, wo bis 44% Calluna gefunden 
wurden und in der Kurve von Empetrum. Der Vaccinium-Typ wurde 
bezeichnenderweise nur einmal gefunden. Die hohen Werte der Grami- 
neen und der Varia aber müssen als Ausdruck der das Hochmoor um- 
schließenden Bergwiesen gewertet werden. Denn Gräser spielen auf dem 
Hochmoor nur eine minimale Rolle, während ihr Pollen bis 42% erreicht, 
und zwar gerade auf der Hochfläche, wo sie völlig fehlen. Und unter 
den Varia tritt der Plantago- und Caryophyllaceen-Typ ständig auf, 
die nur den Wiesen entstammen können. Aber ähnlich wie im Harz 
erscheint die eigene Pollenproduktion des Hochmoores gering, so daß 
die Nichtbaumpollenwerte nicht wesentlich höher liegen wie dort, der 
Bestand einer waldfreien Umgebung, waldfreien Graslandes also, nach 
der Höhe der Nichtbaumpollen vom Hochmoor aus nicht erschlossen 
werden kann. 

Sehr eigenartig sind die beiden Proben aus dem „‚Laubwiesengebiet‘“. 
Die Gesamtdeckung der Bäume und Sträucher betrug hier etwa 5%, 
wovon ‘/, auf Corylus entfielen. Es dürfte heute in Mitteleuropa nicht 
leicht sein, Proben aus einem Gebiet mit reichlicherem Vorkommen 
der Hasel zu sammeln. Nichtsdestoweniger sind die Haselpollenwerte 
sehr gering, 5 bzw. 12%. Es kommt offenbar die Pollenproduktion dieser 
nur wenige 100 m breiten Buschvegetation gegen die benachbarten und 
auch ferner liegenden Wälder nicht auf. In Nichtbaumpollenwerten von 
200 bzw. 152% machte sich allerdings der schüttere Baumbestand 
geltend. Für die Beurteilung der Haselzeit erscheinen diese beiden 
Proben von Interesse. 
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3. Proben aus der Altenwalder Heide. 


Die Altenwalder Heide (südlich Duhnen bei Cuxhaven) umfaßt eine 
der größten heute noch bestehenden, geschlossenen Heideflächen Nord- 
westdeutschlands. Hier erstreckt sich noch auf eine Entfernung von 
mehreren Kilometern eine waldfreie Calluna-Heide, die bisher nur in 
den Randgebieten aufgeforstet wurde, vor allem nördlich Arensch, wo 
ein größerer Forst (mit Pinus nigra, silvestris u. a.) steht, dessen östlichen 
Saum auch Erlen und Birken begleiten. Neben der weitaus vorherrschen- 
den Calluna tritt in der Heide auch Empetrum nigrum auf, stellenweise 
sehr regelmäßig und häufig, stellenweise spärlich oder fehlend. Auch 
Genista pilosa und anglica sind nicht selten. In den flachen Senken 


Tabelle3. Oberflächenproben aus der Altenwalder Heide. 
(Erklärung s. Tabelle 2; außerdem: Er. te. Zrica tetralix.) 
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gedeiht Erica tetralix in großer Menge, hier wachsen auch regelmäßig 
Molinia und Carex panicea neben Bulten von Leucobryum glaucum. 
Molinia kann in nassen Senken, in denen sich das Wasser sammelt, 
sogar in großen, fast reinen Beständen auftreten, in denen dann Aula- 
comnium und Drepanocladus den Boden bedecken !. 

Die Oberflächenproben wurden teils dem Rohhumus, teils den Leuco- 
bryum-Drepanocladus-Aulacomnium-Polstern entnommen. Ihre Lage ist 
in Abb. 3 verzeichnet. Sie können also als pollenanalytischer Ausdruck 
eines großen, waldfreien Heidegebietes gelten. Die Pollenspektren ent- 
sprechen, wie Tabelle 3 zeigt, den Erwartungen. Im Waldspektrum 


! Auf die Frage nach der Natürlichkeit dieses Heidegebietes sei hier nur hin- 
gewiesen. Infolge der Küstennähe möchte man noch am ehesten geneigt sein, 
dieses Heidegebiet für ursprünglich zu halten. Doch scheinen mir die geringen 
Windschäden der Bäume und ihr Anflug auch außerhalb der aufgeforsteten Flächen 
dafür zu sprechen, daß man selbst hier nur einem ganz schmalen, küstennahen 
Streifen Ursprünglichkeit (wahrscheinlich als Calluneto-Empetretum ähnlich wie auf 
Sylt) wird zubilligen können. 
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prägt sich die Waldlosigkeit des Gebietes nicht aus. Seine Zusammen- 
setzung entspricht wohl weitgehend den Mengenverhältnissen der Bäume 
in der weiteren Umgebung. Aber die Nichtbaumpollen spiegeln sie sehr 
gut wieder. Denn bis 670% steigt der Pollen der Gramineen, bis 950% 
jener von Calluna, die Summe aller Nichtbaumpollen schwankt zwischen 
593 und 1130% in den einzelnen Proben. Wo diese innerhalb der Calluna- 
Bestände entnommen wurden, herrscht auch der Pollen dieser Art 
weitaus vor (425—950%), während Erica schon viel spärlicher ist (12 bis 
190%) und Empetrum, wie dies auch in der Vegetation der Fall ist, sehr 
stark schwankt (0—230%). Unter den krautigen Pflanzen herrschen die 
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Abb. 3. Lageskizze der Oberflächenproben aus der Altenwalder Heide. A Nadelholz, 
vorherrschend Pinus; M Laubholz; & Heide, vorherrschend Calluna; .... vorherrschend 
Gramineen (Molinia); Kulturland, Strandwiesen usw. weiß. 


Gräser, was vor allem auf Kosten von Molinia gehen dürfte (22—68%), 
Cyperaceen und Varia sind spärlich. Unter den letzteren tritt be- 
zeichnenderweise auch wieder der Caryophyllaceen-Chenopodiaceen- und 
Plantago-Typ häufiger auf, der offenbar der küstennahen Vegetation 
außerhalb des Heidegebietes entstammt. Interessant ist aber vor allem 
Probe 4, die mitten in einem 20x40 m großen Molinia-Bestand ent- 
nommen wurde. In ihr herrscht der Graspollen weitaus vor (670%), doch 
sind die Ericaceen trotzdem recht reichlich vertreten (Calluna 94%). Ein 
Zeichen also, daß kleine Gras- und Seggensümpfe umliegendes Heideland 
unter Umständen tatsächlich wiederspiegeln können. Doch sinken hierbei 
die Ericaceenwerte rasch ab, so daß es, wie noch aus dem folgenden her- 
vorgehen wird, schwer fällt, lokale Einflüsse mit Sicherheit auszuschalten. 
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Da an den Untersuchungsstellen, der höheren Bodenfeuchtigkeit ent- 
sprechend, Erica recht häufig war (mit Ausnahme von Nr.3 und 4), 
deuten die Erica-Werte im übrigen auf eine im Vergleich zu Calluna 
geringere Pollenproduktion dieser Art. 


4. Oberflächenproben aus den Ericaceen-reichen Kiefernwäldern des Darss. 

Der Darss ist ein mehrere Quadratkilometer großes, recht ursprüng- 
liches Waldgebiet auf jung angewachsenen Dünenböden der Ostseeküste, 
das den mittleren Teil einer an der mecklenburg-pommerschen Grenze 
gelegenen Halbinsel bedeckt. Die im folgenden besprochenen Ober- 
flächenproben sind im nördlichen Teil des Waldgebietes auf dem Wege 
vom Leuchtturm Darsser Ort nach Prerow im Oktober 1933 gesammelt 
worden. Hier besteht das Gelände aus vielen dichtgedrängten, ungefähr 
von West nach Ost streichenden Dünenzügen, auf denen ein alter, lichter 
Kiefernwald stockt, in dem nur hin und wieder eine, meist jüngere, Buche 
steht. Seinen Unterwuchs bilden in erster Linie dichte Calluna-Bestände 
mit eingesprengtem Empetrum und Vaccinium vitis idaea, stellenweise, 
auf den Dünenkämmen, auch Cladina-Gesellschaften, bzw. solche von 
Vaccinium myrtillus in und am Rande der feuchteren Senken. In diesen, 
den langgestreckten Dünentälchen, gedeihen im übrigen zahlreiche 
Erlenbrüche wechselnder Ausdehnung, oft nur wenige Meter breit und 
vor allem durch das reichliche Auftreten von Molinia, besonders in der 
Randzone, ausgezeichnet. Daneben treten auch größere oder kleinere 
Sphagnumdecken mehrerer Arten im Bereich der feuchten Senken auf. 
Die Vegetation erscheint also vorzüglich geeignet, den pollenanalytischen 
Ausdruck Ericaceen-reicher Waldgesellschaften im Vergleich zur at- 
lantischen Heide zu studieren, im besonderen auch die lokale Bedeutung 
der einzelnen Komponenten angesichts der schachbrettartigen Zusammen- 
setzung der Reiserschicht. 

Von 12 untersuchten Proben sind in Tabelle 4 nur die Werte der 
Nichtbaumpollen eingetragen. In den Waldbaumpollenspektren herrscht 
durchwegs die Kiefer (50—96%), nächst der, in klarer Beziehung zu der 
Stelle der Probeentnahme, die Erle hervortritt (1—49%). Alle anderen 
Arten sind nur mit sehr geringen Werten und nicht in allen Proben 
vertreten, am häufigsten die Buche und Birke (1—4%). 

Die Werte der Nichtbaumpollen lassen zunächst durch ihre geringe 
Höhe (5—105%, im Mittel 28,4%) die dichte Bewaldung erkennen. 
Nächst dem fällt auf, daß ihr Anteil in erster Linie von der Menge der 
Ericalespollen bestimmt wird, die außerordentlich wechselt, während 
Cyperaceen, Gramineen und Varia fast immer, aber nur in geringer 
Menge vorhanden sind und in diesen geringen Werten auch keine Be- 
ziehungen zur umliegenden Vegetation erkennen lassen. Bei den Ericales 
hingegen werden solche sehr deutlich: in den Proben, die mitten aus 
Reiserbeständen entnommen sind, sind sie reich vertreten, besonders 
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Tabelle 4. Oberflächenproben aus den Kiefernwäldern des Darss. 
(Erklärung wie in Tabelle 2, dazu: Vace cf. Vaccinium.) 








Nr. Cy Gr \ Call | Emp | Vace Fil Sph | NBP | ZWB 
I 2 4 2 73 23 1 105 100 
II 5 10 4 19 35 4 77 100 
II 1 2 2 19 1 25 100 
IV 1 4 3 8 4 20 100 
V 1 3 2 2 16 | 10 5 34 100 
VI 0,7 + 0,7 14 0,7 20 150 
VII 1 6 1 41 8 100 
VIII 3 2 2 30 7 100 
IX 2 3 + 3 2 25 14 100 
x 2 5 3 11 1 2 24 100 
XI 0,7 2 1,3 0,7 5 150 
XII 5 3 1 9 100 
































Nr. I. Calluna-Bestand im Kiefernwald mit Empetrum, ziemlich trockener 
Rohhumus. Nr. II. Wie Nr. I, aber mit Empetrum, Myrtillus, V.vitisidaea ; trockener 
Rohhumus. Nr. III. Wie Nr.I, mit Empetrum, ziemlich trockener Rohhumus. 
Nr. IV. Empetrum-M yrtillus-Bestand im Kiefernwald, neben einer Erle, Roh- 
humus, ziemlich trocken. Nr. V. Sphagnum cymbifolium-Decke, am Rande eines 
kleinen Bestandes von Pinus, Myrtillus, Empetrum, Calluna, V. vitis idaea. Nr. VI. 
Calluna-Bestand unter Pinus, am Rande eines kleinen Erlenbruchs mit Molinia, 
mit V. vitis idaea. Rohhumus, ziemlich trocken. Nr. VII. Etwa 3 m breites, langes 
Sphagnum cuspidatum-Tälchen mit Molinia und Juncus, zwischen Dünenzügen mit 
Pinus-Calluna-Wald mit Myrtillus, Empetrum, V. vitis idaea. Nr. VIII. Sphagnum 
cymbifolium-M olinia-Bestand, von 5 m Durchmesser, zwischen Pinus-Calluna-Wald, 
am Rande eines Erlenbruchs. Nr. IX. Sphagnum-Decke zwischen Calluna und M yr- 
tillus im Kiefernwald. Nr. X. Wie Nr. IX, mit Empetrum, Myrtillus, Molinia. 
Nr. XI. Erlenbruch, etwa 30 m neben dem Pinus-Calluna-Wald, mit Calamagrostis, 
Nephrod. thelypteris, Urtica, Carex stricta; anschließend Myrtillus. Nr. XII. Sphag- 
num-Decke im Kiefernwald mit Calluna, Myrtillus, Empetrum, Molinia. 


in den Rohhumusproben kann Calluna bis 73%, Empetrum bis 35% 
erreichen, und auch der Vaccinienpollen ist einmal mit 10% vertreten. 
Aber schon in reiserdurchsetzten Sphagnumdecken sinken die Werte — 
ähnlich wie auf Hochmooren — offenbar infolge geringerer Blühfähigkeit, 
stark herab, ein 3m breites Sphagnumtälchen mitten im Kiefernwald 
genügt, sie fast zum Verschwinden zu bringen, und in einem Erlenbruch, 
30 m vom Heidewald, wurde unter 150 Pollen keiner mehr gefunden. 
Der Pollenniederschlag ist also örtlich außerordentlich scharf begrenzt, 
wofür die geringe Luftbewegung am Waldboden wohl in besonderem 
Maße mitverantwortlich zu machen ist. Für die Heidefrage festzuhalten 
ist vor allem, daß reiserreiche Kiefernwälder bis nahe an 100% Ericales- 
pollen liefern können. 


5. Proben von der Insel Baltrum. 


Die kleine, zwischen Norderney und Langeoog gelegene Insel Baltrum, 
die vom ostfriesischen Festland etwa 4-5 km entfernt ist, ist völlig 











128 Franz Firbas: Über die Bestimmung der Walddichte 


waldlos. Nur wenige angepflanzte Erlenbüsche, die offenbar nicht zur 
Blüte gelangen, sind an einigen geschützten Stellen in den Dünentälern 
zu finden. Wald findet sich erst auf dem Festland in einer Entfernung 
von 10—20 km, und zwar teils Laubwald, teils angepflanzte Kiefern- 
wälder, vereinzelte Bäume auch auf den größeren der benachbarten 
Inseln. 

Die Pflanzendecke der Insel wird in erster Linie von dem Ent- 
wicklungszyklus der Dünen, in zweiter von den an das Watt anschließen- 
den Marschwiesen bestimmt. Hierbei weist die Entwicklung der Dünen 
die klassische Abfolge von den Agropyron junceum-Primärdünen über 
die sekundären Ammophila arenaria-Dünen zu den toten Tertiärdünen 
auf, die hier in erster Linie von dichten Beständen von Hippophae 
rhamnoides bedeckt werden, denen sich bei höherem Alter, vor allem 
in den feuchteren Senken, auch reichlich Salix repens zugesellt. Hier 
und da sind auch andere Weiden (Salix aurita), Sorbus aucuparia, 
Sambucus nigra, Viburnum opulus u. a. in diesem Buschwerk zu finden, 
in dem eine schattenliebende Vegetation (mit der auffälligen Pirola 
rotundifolia und sehr reichlichem Polypodium vulgare) Schutz findet. 
Innerhalb der Dünenzüge liegt im östlichen Teil der Insel eine große 
Schoenus nigricans-Wiese. Sie spricht für die geringe Azidität der jungen 
Inselböden, auf die auch das vollständige Fehlen der Ericaceen hin- 
deutet!. Kleinere sumpfwiesenartige Bestände mit Seggen finden sich 
auch an anderen Stellen im Bereich der Dünentäler. 

Als pollenanalytisches Vergleichsobjekt hat die Insel einesteils durch 
die Waldlosigkeit und die beträchtliche Entfernung von blühenden 
Bäumen und Wäldern, andernteils aber durch die überaus mächtigen 
Hippophaë-Bestände Interesse, die die maximale Entwicklung, die dieser 
interessante, für das Spätglazial so bezeichnende Strauch finden kann, 
wohl annähernd erreichen. Allerdings ist es schwierig, geeignete Ober- 
flächenproben zu sammeln. Es gelang nur an drei Stellen, und die 
Pollenarmut der Proben gestattete keine umfangreichen Zählungen. 
Doch sind die Ergebnisse trotzdem sehr bezeichnend (Tabelle 5). 

Im Waldspektrum herrseht die Kiefer vor. Ihrem Anteil kommt nur 
die Menge des Weidenpollens nahe, der zwar mit einbezogen wurde, aber 
wohl ausschließlich den Weidengebüschen der Insel entstammt. Nächst 
dem sind Birken und Erlen reichlich, alle anderen Arten spärlich, doch 
selbst Quercus, Tilia, Ulmus und Corylus vorhanden. 

Die Nichtbaumpollen spiegeln durch hohe Werte die Waldlosigkeit 
des Gebietes gut wieder. Cyperaceen- und Gramineenpollen liegen 
durchwegs über 100%, alle Nichtbaumpollen zusammen erreichen bis 


1 BUCHENAU gibt 1896 nur ein einziges angepflanztes Exemplar von Calluna an. 
Auch Hippophaë ist nach ihm eingeschleppt. 1873 war nur ein einziges Exemplar 
in einem östlichen Dünental zu finden, 1896 war die Art bereits „in Menge‘‘ vor- 
handen. 
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Tabelle 5. Oberflächenproben von Baltrum. 
(Erklärung wie bei Tabelle 2, dazu: Ab Abies; Hi Hippophaë; Po Polypodium.) 
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Nr. I. Salix-Hippophaö-Gebüsch im Dünental. Nr. II. Schoenus nigricans-Wiese 

neben Hippophaë-Dünen mit Eriophorum angustifolium, Carex panicea. Nr. III. 
Wie Nr. IL. 
561%. Der Pollen der ersteren stammt wohl teils von den Arten 
feuchterer Böden (Carex panicea, Goodenoughii u. a.), teils kann er auch 
auf Carex arenaria zurückgehen. Er ist häufiger als der Gramineenpollen, 
was wohl der örtlichen Vegetation der Entnahmestelle entspricht. Doch 
ist auch letzterer reichlich, was zum Teil auf die Ammophileten, zum Teil 
auf die Phragmites-Calamagrostis-Siedelungen der Dünentäler zurück- 
gehen dürfte. 

Der Pollen von Hippophaë ist ungefähr so häufig wie die als Varia 
zusammengefaßten Pollentypen, im Mittel nicht viel häufiger als der 
Weidenpollen. Dies läßt den Schluß zu, daß die Pollenproduktion der 
Art recht gering ist und sie in den Pollenspektren der Waldgebiete 
untervertreten sein wird. Polypodium war merkwürdigerweise in einer 
Probe nicht zu finden, in den beiden anderen reichlich. Sonst ist nur 
der Fund eines Calluna-Pollens hervorzuheben, der vom Festland 
stammen mag. 

6. Oberflächenproben aus Lappland. 

Es handelt sich um 27 (von insgesamt 40) Proben, die aus dem 
nördlichsten finnischen Lappland, größtenteils aus Nordpetsamo zwischen 
dem 69. und 70. Grad n. B. stammen und, wie bereits erwähnt, von 
Herrn Dr. H. PREUSS im August 1932 gesammelt wurden. Herr Dr. 
PREUSS unterzog sich der großen Mühe, bei jeder Probeentnahme eine 
genaue Vegetationsaufnahme herzustellen, und ich möchte nicht ver- 
fehlen, ihm auch hier nochmals für seine Unterstützung zu danken. 

Die Proben erscheinen von besonderem Interesse, da in diesem Gebiet 
die ganze Abfolge vom Kiefern-Fichtengürtel über den Birkengürtel bis 
in die vollständig oder nahezu vollständig waldlosen Gebiete an der 
Küste und auf den Inseln des Eismeers studiert werden kann, wobei 
in der Arbeit V. KuJaLas eine vorzügliche Beschreibung der Waldtypen 
und kartographische Darstellung der großen Waldgebiete als willkommene 
Grundlage vorliegt. Die Ergebnisse der Untersuchung wurden daher 
auch in die Karte Kusatas eingetragen. Die Proben sind, mit Ausnahme 
von Nr. 37, Rohhumusproben, die mitten in Versuchsflächen von 100 qm 
Größe entnommen wurden. 


Planta Bd. 22. 9 
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Wie die Karte zeigt, wird der südliche Teil des Untersuchungsgebietes 
in erster Linie von Nadelwäldern bedeckt (Kiefernwälder ohne oder mit 
mehr oder weniger reichlichem Auftreten der Fichte und mit ein- 
gesprengten Birken). Sie treten nach KuJaLa in verschiedenen Typen 
auf, von den trockenen Flechten-Reiser-Heidewäldern, in denen unter 
den Reisern vor allem Vaccinium vitis idea, Vaccinium myrtillus, Em- 
petrum, weniger Calluna, Vaccinium uliginosum, Ledum, Arctostaphylos 
uva ursi und alpina vorherrschen und die Fichte fehlt, über die moos- 
reichen, frischen Heidewälder, in denen die verschiedenen Ericaceen 
ebenfalls noch vorherrschen und die Fichten selten auftreten, zu den 
eutrophen, hainartigen Krautwäldern mit zum Teil reichlichem Auftreten 
der Fichte und zahlreichen Kräutern, Stauden und Gräsern, denen 
gegenüber die Reiser zurücktreten. 

Eine ganz analoge Typenfolge läßt sich aber auch im Birkengürtel 
feststellen, der mit einer kiefernreichen Übergangszone von wechselnder 
Breite beginnt, nach Norden zu von den waldlosen Erhebungen der 
Fjelde immer häufiger durchstoßen wird und sich schließlich nahe der 
Küste des Eismeers in schmale Zungen und Flecken auflöst, die sich nur 
in den tiefsten und geschütztesten Lagen behaupten können. Auch im 
Birkengürtel werden die trockensten und ärmsten Waldtypen von KuJALA 
als Flechten-Reiser-Heidewälder bezeichnet und sind, sofern nicht die 
Flechten selbst vorherrschen, vor allem durch die Dominanz von Vacci- 
nium vitis idaea, Empetrum, Myrtillus ausgezeichnet. Auch in den 
moosreichen Heidewäldern herrschen noch die Ericaceen, vor allem 
Vaccinium myrtillus, wenn auch schon eine größere Zahl krautiger 
Pflanzen hinzutritt (besonders Cornus suecica, Melampyrum silvaticum), 
und in den üppigen Hainwäldern gewinnen diese dann die Oberhand 
(besonders Geranium silvaticum, Trientalis, Solidago virga aurea, Trollius, 
Cirsium heterophyllum, Phegopteris dryopteris), wenn auch hier die Reiser 
nicht vollständig fehlen. Auch treten hier neben Betula andere Holzarten, 
vor allem Alnus incana, Sorbus aucuparia, Prunus padus, Populus 
tremula regelmäßig auf. 

Waldlos sind, wie bereits erwähnt, zunächst die höheren Lagen der 
Fjelde, im Gebiet des Petsamo-tunturi oberhalb 200 m. Gegen Norden 
aber breitet sich das waldlose Gebiet auch in tieferen Lagen immer weiter 
aus, erreicht das Meeresniveau, und auf der Fischerhalbinsel sind nur 
noch im südlichen Teil kleine Waldgebiete verzeichnet, der Norden ist 
gleich der kleinen Insel Heinäsaari waldlos. 

Im waldarmen Küstengebiet fehlt die Kiefer bereits völlig. Die 
nördlichsten Bäume werden von KuJaLa etwa 8 km nördlich Yläluostari 
angegeben. Alnus incana kommt dagegen noch im nördlicheren Birken- 
gürtel vor, Betula (pubescens, tortuosa, coriacea), wie erwähnt, noch auf 
der Fischerhalbinsel, hier aber schon vielfach in den ,,schneegedriickten“ 
Formen. Im übrigen aber treten Bestände von Betula nana und Weiden 
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(Salix lanata, glauca, lapponum, phylicifolia) im waldlosen Gebiet an 
die Stelle der Wälder. 
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4 A A À Verbreitungsgrenze der Fichtenwälder (unterhalb nur vereinzeltes Vorkommen. 
Einige weit vorgeschobene Standorte nach Angaben KUJALAs eingezeichnet.) 


Abb. 4. Pollenniederschlag und Waldverteilung im nördlichen Lappland (Nordpetsamo). 

Waldverteilung nach der Karte V. KuJaLas (1929) unter Vereinfachung d der topographischen 

Unterlage. Bei den Proben 7, 9 und 24 sind die Nichtb rte nicht vollständig 

dargestellt, statt dessen die Zahlen dazu geschrieben. Die Punkte 1—4 liegen im Gebiet 
des Inari-Sees im Bereich der Nadelwälder, außerhalb der Karte. 








Für die pollenanalytische Auswertung der Oberflächenproben sind 
somit von Bedeutung: 
1. Der Verlauf der Wald- und Baumgrenzen. 
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Die Exponenten bedeuten den Deckungsgrad bei der Vegetationsaufnahme 
der Versuchsfläche (100 qm) nach folgender Skala: 5 die Fläche absolut beherrschend, 
4 beherrschend, 3 zurücktretend, aber noch stark mitbestimmend, 2 zurücktretend 
und nicht mehr mitbestimmend, 1 untergeordnet, + vereinzelt bis ganz vereinzelt. 
Fett gedruckte Zahlen geben das Vorkommen der betreffenden Pflanzen in der 
Versuchsfläche, kursiv gedruckte dasjenige in nächster Umgebung an. Die Proben 
sind ungefähr von Norden nach Süden geordnet, die bei der Probenentnahme 
gewählte Numerierung, die auch in der Karte Abb. 4 beibehalten ist, ist i. f. in 
Klammer gesetzt. 

Angabe der Entnahmestellen. 

Nr.1(7). Heinäsaari (Eismeerinsel). Salix lanata-glauca-Bestand in der Empe- 
trum-Heide. Nr. II (24). Wie Nr. I, höchster Punkt, Empetrum-Rubus chamaemorus- 
Heide mit Aspidium dilatatum. Nr. III (22). Fischerhalbinsel. Senke in der Tunturi 
bei Vaitolathi mit Empetrum, Salix, Trichophorum austriacum. Nr. IV (21). Wie 
Nr. III, Keski Tuovilla, anmoor. Tunturi mit Betula nana, Empetrum, Arcto- 
staphylos alpina. Nr. V (23). Fischerhalbinsel, Tunturi südwestlich Vaitolathi und 
Kervanko. Empetrum-Heide mit Arctostaphylos und Betula nana. Nr. VI (11). 
Fischerhalbinsel, am See Karhujärvi, Empetrum-Heide mit Rubus chamaemorus, 
Salices, Betula nana. In nächster Nähe Birkenwald. Nr. VIi (9). Fischerhalbinsel. 
Blumige Wiese bei Pummanki, in 500 m Entfernung Birkenwald. Nr. VIII (10). 
Fischerhalbinsel, Empetrum-Tunturi westlich Pummanki mit Betula tortuosa. 
Nr. IX (20). Fischerhalbinsel. Kuivan-Tunturi südlich Pummanki, baumlos, 
Empetrum-Heide mit Betula nana. Nr. X (25). Lichter Birkenwald bei Liinahamari 
mit Aspidium dilatatum und Myrtillus. Nr. XI(26). An Nr.X anschließend, 
Empetrum-Heide mit spärlich Birken, Rubus chamaemorus, Betulanana. Nr. XII (27). 
An Nr. XI anschließende, völlig baumfreie Empetrum-Heide mit Betrla nana. 
Nr. XIII (3). Patatunturi bei Liinahamari. Empetrum-Heide mit Betula nana. 
Nr. XIV (4). Wie Nr. XIII, Bultenmoor mit Empetrum und Betula nana. In der 
Nähe Birkenwald. Nr. XV (5). Wie Nr. XIV. Empetrum-Heide mit Betula nana, 
in der Nähe Birkenwald. Nr. XVI (32). Petsamo-Tunturi, 0,3 km westlich Hauti- 
lampi, an der Grenze des subalpinen Birkenwaldes. Nr. XVII (33). Petsamo- 
Tunturi, Birkenwald mit Myrtillus am Geologenhaus. 267 m. Nr. XVIII (35). 
beim Säräslaki, 380 m. Baumlose Empetrum-Heide mit Betula nana. Nr. XIX (29). 
Spitze des Spasitelnaja (isolierter Bergkegel). Empetrum-Heide mit Betula nana, 
in 300 m Entfernung Birkenwald mit einzelnen Kiefern. Nr. XX (30). Spasitelnaja, 
Empetrum-Betula nana-Heide, 60 m vom Birkenwald. Nr. XXI (30a). Wie Nr. XX, 
aber an der Birkengrenze. Nr. XXII (36). Birkenwald bei Pitkajärvi. Ohne 
Vegetationsaufnahme. Nr. XXIII (37). Sphagnum-reicher Kiefernwald bei Nautse 
mit Betula nana, Empetrum, Rubus chamaemorus. Nr. XXIV (1). Birkenwald 
zwischen Ivalo und Akujärvi. Nr. XXV (2). Birken-Kiefernwald bei Virtaniemi. 
Nr. XXVI (28). Zwischenmoor mit Betula nana bei Laanila. XXVII (38). Wiese 
bei Laanila mit Betula pubescens. 

2. Das reiche, oft vorherrschende Auftreten der Ericaceen mit 
Empetrum im Unterwuchs der Wälder wie im waldlosen Gebiet. 

3. Das reiche Auftreten von Betula nana, stellenweise schon im 
Unterwuchs der Wälder, dann auf den Mooren der Waldregion und vor 
allem im waldlosen Gebiet. 

Betrachten wir nun die Pollenspektren (Abb. 4, Tabelle 6), so können 
wir feststellen: 

1. In den Proben aus dem Kieferngürtel dominiert Pinus, danach 
kommen Betula und Picea. Die Nichtbaumpollen erreichen zusammen 
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nicht 25%. Ericaceen treten auch bei reichlichem Vorkommen innerhalb 
der Versuchsflächen nur wenig in Erscheinung. 

2. In den Proben aus dem Birkengürtel dominiert, sofern sie in oder 
in der Nähe von Birkenwäldern entnommen sind, die Birke. Aber die 
Kiefer ist trotzdem reichlich vertreten, mit Werten von 10—40%, am 
Spasitelnaja, wo Kiefern noch in den benachbarten Birkenwäldern ver- 
einzelt vorkommen, sogar bis zu 54%. Fichtenpollen ist nur in einigen 
wenigen Prozenten festgestellt oder fehlt. 

Der Nichtbaumpollen ist häufiger als im Kieferngebiet, seine Werte 
liegen meist zwischen 20 und 50% (einmal bis 70%), das meiste liefern 
die Ericaceen und Empetrum (bis 55%). 

3. Im waldarmen Küstengebiet, auf der Fischerhalbinsel und auf 
Heinäsaari sind die Spektren sehr wechselnd. Meist herrscht Betula 
vor, aber auch Pinus kann die erste Rolle spielen oder Salix. Picea 
kann völlig fehlen (Nr. 3, 5, 27, 11, 20, 24) oder in relativen Mengen von 8, 
ja von 20% auftreten. Auch die Nichtbaumpollenwerte schwanken sehr. 
Den Höchstwert erreichen sie auf der kleinen, völlig baumlosen Insel 
Heinäsaari (über 1500%), aber auch auf der Fischerhalbinsel gehen sie 
in 2 Fällen über 100% hinaus und reichen noch in einem Fall, bei 
Liinahamari, nahe daran. Aber diesen hohen Werten stehen noch im 
Norden der Fischerhalbinsel niedrige von 26, 33, 49, 52% gegenüber. 
Ericaceen sind immer sehr reichlich, wenn nicht vorherrschend (Empetrum 
auf Heinäsaari bis 790%), nur in Nr. 9 von einer Wiese bei Pummanki 
fehlen sie, und es dominieren die Gräser. 

Die Ursache für die stark wechselnden Spektren des waldlosen 
Gebietes liegt offenbar in erster Linie in dem unregelmäßigen Auftreten 
von Betula nana, deren Pollen dem Waldspektrum eingefügt werden 
muß, wenn er eigentlich auch den Nichtbaumpollen zugezählt werden 
sollte. So liegen vor allem die Proben Nr. 3, 11, 20 und 21 in Betula nana- 
reichen Beständen (Nr. 22 allerdings nicht). Die Waldarmut dieses 
Gebietes kann somit in sehr hohen Kräuterpollenwerten in Erscheinung 
treten, sie muß es aber nicht. 

4. Alnus-Pollen, der jedenfalls von Alnus incana stammte, wurde 
nur selten gefunden, in zwei Proben aus dem Birkengürtel und vier Proben 
von der Fischerhalbinsel, bei Pummanki bzw. auf Heinäsaari. Das ent- 
spricht wohl der geringen Bedeutung der Art im Gebiet. Salix ist vor 
allem im Waldgebiet, auch dort, wo Weiden in der Versuchsfläche 
reichlicher auftraten, in den Pollenspektren nur in sehr geringer Menge 
vertreten, manchmal gar nicht nachzuweisen. Die Pollenproduktion der 
Gattung ist wohl gering. Nur die Probe aus einem Weidengebüsch auf 
der Insel Heinäsaari ergab eine Dominanz des Salix-Pollens. 

5. Vergleichen wir nun das Auftreten bestimmbarer Nichtbaumpollen 
mit der Vegetation der Untersuchungsflächen, so fällt zunächst auf, daß 
die Arten der Ericales öfters untervertreten sind. Mit Ausnahme von 
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Calluna wurden Artdiagnosen nie gestellt, ohne daß die betreffende Art 
(Empetrum, Artostaphylos, Vaccinium) auch tatsächlich’ in der Unter- 
suchungsfläche vorkam (s. Tabelle 6). Hingegen traten diese Arten unter 
Umständen in der Untersuchungsfläche reichlich auf (bis zu D. 4), ohne 
daß sie im Pollenspektrum verzeichnet werden konnten. Zum Teil liegt 
dies allerdings daran, daß alle nicht ganz sicher bestimmbaren Pollen 
einfach als Ericales schlechthin gezählt wurden, und deren Zahl in den 
Rohhumusproben manchmal recht erheblich war; zum Teil aber auch 
an der recht geringen Pollenproduktion einzelner Arten, vor allem wohl 
bei Arctostaphylos. Das beweist auch die Ausnahmestellung, die Calluna 
einnimmt. Von dieser Art wissen wir aus den Heidegebieten, dem Darss 
und den Hochmooren, daß sie über eine starke Pollenproduktion verfügt. 
Tatsächlich wurde sie auch 3mal gefunden, ohne in den Versuchsflächen 
vorhanden zu sein, davon 2mal bei Liinahamari. 

Calluna spielt in Lappland eine sehr wechselnde Rolle. In den nördlichen 
Teilen des Versuchsgebietes wird sie, wie KvsaLa mitteilt und auch Preuss nach 
sorgfältiger Prüfung bestätigen konnte, vermißt. Erst erheblich südlich von der 
Grenze der Nadelwälder tritt sie häufiger auf und rückt dann unter die Dominanten 
der Reiservegetation ein. 

Ganz anders als die Ericaceen verhalten sich die Lycopodien. Sie 
sind in einer größeren Anzahl von Fällen verzeichnet worden, ohne in der 
Versuchsfläche genannt zu sein, und zwar sowohl L. selago wie die anderen, 
nicht weiter unterschiedenen Arten. Allerdings sind sie alle im Gebiet 
weit verbreitet, dürften sich also doch in geringer Entfernung befunden 
haben. Ähnlich verhalten sich auch die Farnsporen, von denen selbst 
in den Oberflächenproben meist nur das Exospor erhalten ist. Wurden 
sie in größerer Menge verzeichnet (bis 630%), dann waren sie auch in der 
Versuchsfläche in großer Menge vertreten, geringe Werte können aber 
auch aus größerer Entfernung stammen. Im besonderen scheint dies 
für Polypodium vulgare zu gelten, das in 2 Proben gefunden, aber nirgends 
in der Vegetation genannt wurde. Auch das Vorkommen von Botrychium 
lunaria wurde einmal im Pollenspektrum richtig verzeichnet. Über 
Selaginella selaginoides ist zu sagen, daß die Art nur dort, wo sie in der 
Vegetation häufiger auftrat, dann aber auch in größerer Menge fest- 
gestellt wurde. Sphagnum-Sporen wurden immer nur in geringer Menge 
gefunden. 

Über Cyperaceen, Gramineen und die vielen, nur unvollkommen 
bestimmbaren Pollentypen ist nicht viel zu bemerken. Die Werte der 
Cyperaceen und Gramineen weichen verschiedentlich von den Mengen- 
verhältnissen in den Probeflächen ab, ohne daß sich Gesetzmäßigkeiten 
feststellen ließen. Compositen, Caryophyllaceen und Umbelliferen, die 
in den Versuchsflächen auftraten, wurden auch mehrfach pollenanalytisch 
bestätigt, vor allem, wenn sie häufiger waren, ebenso Epilobium. Sie 
dürften also meist untervertreten sein. 
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Im allgemeinen scheinen also die Mengenverhältnisse der Pollen und 
Sporen weitgehend den Erwartungen zu entsprechen, die man auf Grund 
ihrer natürlichen Verbreitungsmittel hegen kann. 

Bei der Auswertung der im vorhergehenden festgestellten Tatsachen 
für die Deutung von Pollendiagrammen ist zu berücksichtigen, daß 
es sich 1. um kein sehr ausgedehntes waldloses Gebiet handelt: auch die 
entlegensten Proben sind nicht mehr als 20—30 km von der Waldgrenze 
entfernt; 2. daß es meist Rohhumusproben sind, Proben aus moosreichen 
Seggensümpfen aber wahrscheinlich etwas andere Zahlenverhältnisse, 
höhere Nichtbaumpollen-Werte in allen Regionen, ergeben hätten. 

Die Ansicht, daß geringe Walddichte bzw. Waldlosigkeit in einem 
Anstieg der Nichtbaumpollenwerte zum Ausdruck kommt, findet in 
dem untersuchten Material jedenfalls eine schöne Bestätigung, wenn 
dies auch nicht in jeder einzelnen Probe zum Ausdruck kommt. Es ist 
dies um so bemerkenswerter, als die im Süden vorgelagerten, ausgedehnten 
Waldgebiete mit ihren verhältnismäßig leicht verwehbaren Pollen den 
Anstieg der Kräuterpollen länger hintanhalten müssen. Allerdings wehen 
nach KvsaLa im Sommer vorwiegend Nordwinde, Südwest- und Süd- 
winde dagegen im Winter. Auch eine „Überrepresäntanz‘‘ der Coniferen 
läßt sich im waldlosen Gebiet in mehreren Proben feststellen. Wie eingangs 
erwähnt, erscheint sie aber durch die ausgedehnten Kiefern- und Fichten- 
gebiete Lapplands und Kolas zureichend erklärt und stellt keinen Beleg für 
ein allgemein höheres Flugvermögen der Coniferenpollen dar. Hierbei er- 
scheint das sprungweise Auftreten des Fichtenpollens in waldlosem Gebiet 
besonders bemerkenswert. Es mahnt sehr zur Vorsicht gegenüber dem Ver- 
such, aus ähnlichen spätglazialen Vorkommnissen vereinzeltes Vorkommen 
in nächster Nähe zu erschließen (OVERBECK-SCHMITZ, SCHUBERT 1). 

Die Ericaceen-Werte geben einen Maßstab für die Ausprägung einer 
arktisch-subarktischen Reiservegetation im Pollenspektrum. Sie sind 
vor allem durch das reichliche Auftreten von Empetrum bei fast voll- 
ständigem Fehlen von Calluna ausgezeichnet. In ihrer Höhe entsprechen 
sie im Waldgebiet ungefähr den Erwartungen, die man nach der Unter- 
suchung der reiserreichen Kiefernwälder des Darss hegen kann, wenn 
man den Ausfall der stark pollenproduzierenden Calluna berücksichtigt. 
Im waldlosen Gebiet steigen sie in dem Maße an, als die Nichtbaumpollen- 
werte zunehmen, wobei Empetrum nicht nur unter den Ericaceen, sondern 
unter den gesamten Nichtbaumpollen die erste Rolle spielen kann. 

Alles in allem zeigt sich, daß die Abfolge der arktisch-subarktischen 
Vegetationsgürtel in den Pollenspektren klar erkannt werden kann, — 
allerdings nur unter der Voraussetzung, daß auch die Nichtbaumpollen 
eingehend berücksichtigt werden. 

1 Auf die schwierige Frage nach dem Auftreten der Fichte im Spätglazial kann 


hier im übrigen nicht weiter eingegangen werden. S. dazu auch Preuss, H.: Nachr. 
niedersächs. Urgesch. 7 (1933). 
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III. Allgemeine Folgerungen. 
1. Die Menge der Nichtbaumpollen als Ausdruck der Walddichte. 

Die Annahme, daß das Mengenverhältnis der Nichtbaumpollen zu 
den Baumpollen als hinreichend zuverlässiger Ausdruck für die Wald- 
dichte des Untersuchungsgebietes bewertet werden kann, läßt sich schon 
auf Grund der bisherigen paläontologischen Ergebnisse nicht umgehen. 
Ihre Richtigkeit wird erwiesen durch die Untersuchung von Oberflächen- 
proben in Gebieten verschiedenster Walddichte, wie sie von BRINKMANN 
und ERNST aus Nordwestdeutschland und im vorhergehenden aus ver- 
schiedenen anderen Gebieten mitgeteilt wurden. Faßt man die Gruppen 
der Gramineen, Cyperaceen, Ericales und der nur unvollkommen be- 
stimmbaren Pollen (Varia) zusammen, lassen sich die Untersuchungs- 
ergebnisse in folgender Tabelle zusammenfassen (Tabelle 7). 


Tabelle 7. Übersicht über die Menge der Nichtbaumpollen in Gebieten 
verschiedener Walddichte. 








Mittel-| fernung 
Gebiet u u er nach den 
Wäldern 
% % in 
In Wald- Im Kiefe u, m 10—22 16| <0,1 
gebieten Im Kiefern-Bir me sonics 16—29 22| <0,1 
Im Birkengürtel La 25—70 38 | <0,1 
Fichtenwald im 33—85 < 0,1 
Waldumschlossenes Hochmoor im | 42—62 49 | —0,2 
Harz 
Seggenmoor im Harz 148 < 0,1 
Kiefernheidewald im Darss 5—105 28; <0,1 
Im Bereich | Von Bergwiesen umgebenes Hoch- | 56—106 77 | 0,3—0,9 
größerer Wald- “moor der Rhön 
lichtungen und Bergwiesen der Rhön 143—435 276 | 0,3—1,5 


in waldarmen | Grenzgebiet der Birkenwälder in | 26365 99 | —3,0 


Gebieten cure 
Küstennahe Calluna-Heide (Alten- | 593—1130 | 819 | 0,3—3,0 
walde) 
Baumarmes küstennahes Marsch- | 43—1190 215 ? 
gebiet nach BRINKMANN 


In ausgedehn- | Ostfriesische Inseln, Dünentäler, | 354— 561 | 438 | 10—20 
ten waldlosen Baltrum 
Gebieten Nordfriesische Inseln nach ERNST : 
in Heide und Dünenbereich 334—2479 |l1993 | 38_70 
in Wiesen und Schilfbestand 106—1985 |j 
Baumlose Tundra Lapplands 33—1506 | 522 | 20—30 


Aus ihr geht klar hervor, daß die Menge der Nichtbaumpollen nur 
in waldlosen oder sehr waldarmen Gebieten jene der Baumpollen um 
ein Mehrfaches übertrifft, in Waldgebieten aber in der überwiegenden 
Zahl der Fälle hinter ihr mehr oder weniger weit zurückbleibt. Hierbei 
läßt sich auch eine gewisse Regelmäßigkeit in der Zunahme der Nicht- 
baumpollenmenge mit zunehmender Ausdehnung des waldlosen Gebietes 
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erkennen. Doch treten hier schon Störungen in Erscheinung (vgl. die 
hohen Werte in der Altenwalder Heide), die in erster Linie auf die sehr 
wechselnde Pollenproduktion der Vegetation an der Entnahmestelle 
zurückgehen dürften. Diese ist, wie auch Ernst hervorhebt, bei allen 
Schlüssen auf diesem Gebiet eingehend zu berücksichtigen. Sie muß 
stark hervortreten, da die geringe Bewegung der bodennahen Luft- 
schichten eine viel stärkere lokale Begrenzung der Nichtbaumpollen 
herbeiführen muß, als dies bei Bäumen der Fall ist. Es ist möglich, 
daß sich künftig auch noch engere Beziehungen zum Standortsklima 
werden erkennen lassen. In dem vorliegenden Material fiel vor allem in 
den Reiser-Kiefernwäldern des Darss die scharfe lokale Begrenzung der 
Nichtbaumpollen auf, während auf den Hochmooren die zeitweilige Über- 
hitzung der Oberfläche eine stärkere Luftbewegung, auch von der um- 
gebenden Vegetation her, bewirken mag. 

Bei der paläontologischen Auswertung der Nichtbaumpollenmenge sind 
daher die Bildungsbedingungen der Fundschicht eingehend zu berück- 
sichtigen. Während die Eigenproduktion der Hochmoorvegetation an 
Pollen sehr gering ist, vor allem der Cyperaceengehalt nur sehr unvoll- 
kommen in Erscheinung tritt — eine Feststellung, die schon durch die 
paläontologischen Untersuchungen von ÜOVERBECK-ScHMITZz, Hanns 
Kocu, SCHUBERT u. a. gemacht wurde — ist sie in Riedmooren ungleich 
höher und kann so zu lokalen Cyperaceen- und Gramineenwerten Ver- 
anlassung geben, die die Waldbaumpollenmengen übertreffen. 

In Riedtorfen findet man dementsprechend Cyperaceen- und Gramineenpollen 
manchmal in überraschend großer Menge. Ganze Pollenklumpen, besonders von 
Cyperaceen, verraten aber fast ausnahmslos die ganz lokalen Ursachen der Er- 
scheinung. Von paläontologischer Seite hat besonders ScHUBERT auf diese Dinge 
hingewiesen. 

Mit der geringsten lokalen Pollenproduktion wird man dagegen in 
den limnischen Sedimenten ausgedehnter Gewässer rechnen müssen. 
Waldlosigkeit bzw. geringe Walddichte werden sich in ihnen schon in 
viel geringeren Nichtbaumpollenwerten ausdrücken!.  Oberflächen- 
proben zu dieser Frage stehen freilich noch aus. Analysen von Ver- 
landungsserien aus dem Federseegebiet und vom Kolbermoor und Simsee 
im bayrischen Alpenvorland lassen dies aber klar erkennen ?. 

Besonders die lappländischen Proben zeigen schließlich noch, daß 
Waldlosigkeit in hohen Nichtbaumpollenwerten zum Ausdruck kommen 
kann, im Durchschnitt auch immer zum Ausdruck kommt, aber darin 
doch nicht in jedem einzelnen Fall zum Ausdruck kommen muß. 
Auf die störende Rolle, die Betula nana hierbei spielt, wurde S. 134 hin- 
gewiesen. Sie wird in präborealen Lagerfolgen besonders zu beachten 

1 Dies hat SCHUBERT (S. 66) bei seiner Kritik der Deutungsversuche OVERBECKs 
nicht beachtet. 


2 Auf den Shetlandinseln vermag aber selbst der Pollen von Myriophyllum 
alterniflorum eine relative Häufigkeit von einigen 100% zu erreichen (ERDTMAN 1924). 
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sein. Es kann aber im einzelnen Fall die lokale Pollenproduktion eben 
auch an und für sich gering sein. 

Im übrigen ist zu beachten, daß die Aussichten, die Walddichte bzw. 
Waldfreiheit eines Gebietes nachzuweisen, ganz verschieden sind, je nach 
dem, welche Faktoren dem Wald seine Grenzen ziehen. Es muß vor 
allem eine Rolle spielen, ob die Bildungsstätte der untersuchten Torfe 
bzw. Sedimente frühzeitig in den waldlosen Bereich eingehen muß, oder 
ob sich im Gegenteil der Wald gerade hier wird lange erhalten können. Die 
arktische Waldgrenze wird im allgemeinen frühzeitig und scharf in Er- 
scheinung treten und ähnliches wohl auch für die glaziale Waldgrenze 
erwartet werden dürfen. Wie weit sich die alpine Waldgrenze auf diesem 
Wege erfassen läßt, ist derzeit noch unbekannt, doch ist zu erwarten, daß 
die Berücksichtigung der Nichtbaumpollen auch hier zu Erfolgen führen 
wird. Der Nachweis der kulturellen Entwaldung, Entstehung von Heiden 
und Wiesen, wird wohl weitgehend von den Bedingungen des einzelnen 
Falles abhängen. Ausgesprochen schwierig wird es jedoch sein, die 
Trockengrenze der Waldgebiete zu erfassen, da sich hier der Wald 
gerade im Bereich der Moorbildung am längsten erhalten wird. Hier 
versprechen nur die limnischen Sedimente größerer Gewässer Erfolg. 
Solchen entstammt auch das erste hierher gehörige, durch v. Post aus 
Feuerland bekannt gewordene Beispiel. 


2. Der Nachweis der Zwergstrauchheiden. 

So leicht kenntlich die Ericalespollen als Typus auch sind, hat man 
ihnen doch lange keine besondere Beachtung geschenkt. Eine Trennung 
der Gattungen und Arten galt für unmöglich, nicht einmal der alte 
Versuch WEBERs, Empetrum zu erfassen, setzte sich durch, und auch 
ihre Mengenverhältnisse wurden nur ausnahmsweise verfolgt (ERDTMAN, 
GisTL). Erst die Bedeutung der Ericaceen im Mittelmeergebiet (FIRBAS 
1927, 1931) und in Nordwestdeutschland drängte zu einer Klärung der 
Frage, und vor allem die neueren Bearbeiter von nordwestdeutschen 
Mooren (OVERBECK-SCHMITZ, SCHRÖDER, H.KocH, SCHUBERT u.a.) 
haben dann das Verhalten der Ericalespollen immer eingehender verfolgt 
und mit diesem Beispiele auch anderwärts Nachfolge gefunden. OVERBECK 
hat nun auch eine eingehende Diagnose der einzelnen Typen ausgearbeitet. 

Bei der Deutung der Ericalesspektren ist in erster Linie die ver- 
schiedene Pollenproduktion der Gattungen zu beachten!. Wie besonders 
die lappländischen Proben, aber auch jene der Hochmoore zeigen, er- 
scheinen sie leicht unterbetont. Nur Calluna verfügt über eine sehr starke 
Pollenproduktion, ihr Pollen kann auch offensichtlich über mehrere 
Kilometer verweht werden (Baltrum, Lappland). Auch Empetrum 

1 Das Mediterrangebiet soll hier nicht weiter berücksichtigt werden. Dort 
spielt Erica arborea wohl die wichtigste Rolle. Die Bedeutung der Ericaceen für 


die Klärung entwicklungsgeschichtlicher Fragen der alpinen und subalpinen Stufe 
der Gebirge ist in diesem Zusammenhang noch kaum beachtet worden. 
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scheint erhebliche Pollenmengen zu geben, und Erica tetralix ist ebenfalls 
leicht nachzuweisen. Alle anderen Gattungen hingegen, im besonderen 
die Vaccinien, treten nur in sehr geringer, stark wechselnder und 
offenbar für eine Deutung recht unzuverlässiger Menge auf. 

Das Interesse an den Ericalespollen gilt nun natürlich in erster Linie 
der Frage nach der Entwicklungsgeschichte (im besonderen auch der 
Frage nach der natürlichen Bedingtheit) der atlantischen Calluna-Erica- 
Heiden einerseits, dem Nachweis arktisch-subarktischer Zwergstrauch- 
heiden im frühen Postglazial andererseits. Es ist für die Klärung dieser 
Fragen sehr erfreulich, daß sich diese beiden Typen von Zwergstrauch- 
heiden in grundverschiedenen Pollenspektren ausprägen. Die folgende 
Tabelle 8 möge dies veranschaulichen. 

Im ozeanischen Heidegebiet herrscht Calluna-Pollen unbedingt vor, 
gleichgültig, ob es sich um ausgedehnte Calluna-Heiden im eigentlichen 
Sinne, um die Vegetation festgelegter Dünen oder schließlich um die 
weiten verheideten Hochmoore handelt. Ist Empetrum in der Vegetation 
vertreten, läßt sich die Art meist auch durch ihren Pollen nachweisen, 
der aber immer in viel geringerer Menge auftritt. Das gleiche gilt für 
Erica, die im übrigen eine wichtige Differenzialart für die Bestimmung 
dieser Vegetation darstellt. Auch in den norddeutschen Kiefern-Heide- 
wäldern und auf den ombrogenen Hochmooren der Gebirge herrscht der 
Calluna-Pollen vor. Nur ist die Pollenproduktion der wachsenden Hoch- 
moore gering. Daß die hohen Ericaleswerte der nordwestdeutschen 
Moore demgegenüber eine Folge ihrer starken Verheidung, aber auch 
ihrer Größe sind, hat schon OVERBECK 1931, S. 61, betont!. 

Der pollenanalytische Nachweis der Calluna-Heide wird nun natürlich 
trachten müssen, den lokalen Einfluß der torfbildenden Vegetation aus- 
zuschalten oder wenigstens als bedeutungslos zu erweisen. Dem ent- 
sprechend hat OvERBEcK 1931, S. 65 und 161, die Untersuchung kleinster 
Moore gefordert, und ERNST verlangt sogar den Nachweis, daß die 
torfbildende Vegetation praktisch ericaceenfrei gewesen sei. Wie sehr 
er hiermit im Recht ist, zeigen die Oberflächenproben aus den Kiefern- 
Heidewäldern des Darss, die als Ausdruck kleiner Reiserbestände von 
wenigen Metern Durchmesser Ericaceenwerte ergeben, die durchaus mit 
jenen verglichen werden können, die ein ausgedehntes Heidegebiet in 
kleinen eingeschlossenen Riedmooren liefert. Man wird daher von einem 
überzeugenden pollenanalytischen Nachweis einer Heidevegetation ver- 
langen müssen, daß zunächst der allgemeine Nachweis geringer Wald- 
dichte aus der Höhe der Nichtbaumpollenwerte geführt wird, dann aber 
auch die Möglichkeit lokaler Beeinflussung durch sorgfältige strati- 


1 Die Bedeutung der randlichen Verheidung hat SCHUBERT 1933, S. 67, betont, 
ähnlich schon von Post 1929, S. 560, aus Feuerland. Daß die hohen Ericales- 
werte der großen Hochmoore von diesen selbst stammen, schloß Scumrrz (0.-Sch., 
S. 149) aus den starken, der Rege tionsstruktur entsprechenden Schwankungen, 
ähnliches betont auch ERNST. 
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graphische Untersuchungen ausgeschlos- 
sen wird. Die Möglichkeit, kleine Heide- 
gebiete durch pollenanalytische Moor- 
untersuchungen nachzuweisen, erscheint 
damit freilich sehr gering. 

Ganz im Gegensatz zu den ozeanischen 
Heiden zeichnen sich nun die arktischen 
und subarktischen Zwergstrauchheiden 
Lapplands durch völliges oder nahezu 
völliges Fehlen von Calluna aus, deren 
Pollen schon im nördlichen Kieferngürtel 


. sehr selten ist. Dafür tritt nun, vor allem 


im Gebiet der Tundren, Empetrum an die 
erste Stelle. Das entspricht der hohen Be- 
deutung dieser Art im Aufbau der Zwerg- 
strauchheiden der arktisch-alpinen Kahl- 
region (s.z. B. pu Rıerz 1925 und Kv- 
JALA). In den Waldgebieten aber sinkt 
die relative Menge der Ericalespollen stark 
ab, beträgt oft nur wenige Prozente. 

Von dieser Grundlage aus müssen also 
die präborealen Diagrammabschnitte be- 
urteilt werden. Hierbei ist zu bedenken, 
daß die bisher untersuchten Oberflächen- 
proben größtenteils Rohhumusproben aus 

Zwergstrauchgesellschaften darstellen, 

Riedtorfe, Mudden und andere wahr- 
scheinlich wesentlich. geringere Ericales- 
werte aufweisen werden. Die recht ge- 
ringen Ericaleswerte, die bisher in präbo- 
realen Schichten Mitteleuropas gefunden 
wurden, sind daher nicht ohne weiteres 
als Beweis für das Zurücktreten arktischer 
Zwergstrauchgesellschaften und damit 
als Hinweis auf einen kontinentaleren 
Klimacharakter anzusehen, wie dies 
OvVERBECK (1931, S. 66) noch vermuten 
konnte. 


3. Der Nachweis waldfreien Graslandes. 
Es sind verschiedene Interessen, die 
diese Frage nahelegen. v. Post denkt an 
die Möglichkeit, die Ausbreitung ‘der 
Getreidekultur zu verfolgen. In Mittel- 


Tabelle 8. Grenzwerte der Fricales-Pollen (in Prozenten). 
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europa wird vor allem die Entwicklungsgeschichte der Wiesen und der 
Nachweis steppenartiger Vegetation im Vordergrund des Interesses stehen. 

Die bisher vorliegenden Oberflächenproben und das sonstige paläonto- 
logische Material lassen aber erkennen, daß auch hier besondere Schwierig- 
keiten bestehen. Zwar wird Gramineenpollen in erheblicher Menge ge- 
bildet, und auch über größere Strecken, von einigen 100 m, reichlich 
verweht. Oberflächenproben von so gut wie grasfreien Hochmooren 
(Harz, Rhön) ergaben bis zu 40% Gramineenpollen, der von den um- 
liegenden Bergwiesen bzw. aus grasreichen Fichtenwäldern stammen 
muß. Ähnliches berichten BRINKMANN und ERNST aus Grenzgebieten 
von Heide, Moor und Marsch, und auch ScHUBERT 1933, S. 65 führt 
den hohen Gramineengehalt von Oberflächenproben auf Wiesen- 
kultur im Bereich der Hochmoore zurück, während er, in Überein- 
stimmung mit Kocx (1930) und OverBeck (1931) in Hochmoor- 
torfen nur sehr geringe Werte, durchschnittlich etwa 2% vorfand. Aber 
schon hierin zeigt sich wieder, daß zunächst auf anderem Wege, durch 
die Höhe der gesamten Nichtbaumpollenwerte, der Nachweis geringer 
Walddichte geführt werden muß, dann erst— allenfalls — hohe Gramineen- 
werte als Zeiger freien Graslandes gewertet werden können. In diesem 
Sinne sprechen dann etwa Werte von 112—910% oder 68—1565% 
Gramineenpollen, wie sie BRINKMANN und ERNST in weiten Marsch- 
wiesen und in Schilfbeständen fanden, ebenso wie die (S. 134) angeführten 
Werte von einer lappländischen Wiese eine deutliche Sprache. Hierbei 
kann eine weitere Analyse der Kräuterpollen das Bild vervollständigen, 
etwa die Beachtung des reichlicheren Vorkommens von Plantago-Pollen, 
wie dies schon einmal, in Korsika, gezeigt wurde und nun auch in den 
Oberflächenproben aus der Rhön (bis 4% Plantago) hervortritt. BRINK- 
MANN und Ernst können auch die Halophytenpollen in diesem Sinne 
heranziehen, und eine weitere qualitative Analyse der Kräuterpollen 
dürfte wahrscheinlich noch manche vegetationskundlich wichtige Leitart 
erkennen lassen. 

Die größten Schwierigkeiten aber liegen auch hier wiederum in der 
Ausschaltung bzw. richtigen Bewertung lokaler Einflüsse. Wenn wir in 
grasreichen Fichtenwäldern im Harz bis 64% Gramineen finden, wenn in 
der Altenwalder Heide ein kleiner Molinia-Bestand eine völlige Um- 
kehrung des Verhältnisses von Gramineen- und Ericaceenpollen hervor- 
ruft, wenn von paläontologischer Seite auf enge Beziehungen hoher 
Gramineen- und Cyperaceenwerte zur Torfart hingewiesen wird (z. B. 
SCHUBERT 1933, S. 65), tritt dies deutlich hervor. Noch stärker scheint 
der lokale Einfluß des Cyperaceenpollens zu sein, der selbst in kleinen 
Seggensümpfen der Waldgebiete über 100% ansteigen kann. Wenn 
daher z. B. v. Post (1929, S. 557) aus Werten von etwa 2000% Gramineen, 
2700% Cyperaceen eines feuerländischen Moores auf Waldlosigkeit 
schließt, ist dieser Schluß sicher berechtigt. Wenn er hingegen meint, 
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daß damals an Stelle der Nothofagus-Wälder eine Vegetation getreten 
sei, deren Charakterpflanzen Gramineen und Cyperaceen gewesen wären, 
scheint mir die Möglichkeit lokalen Einflusses zu gering eingeschätzt. 
Denn schon der Umstand, daß das Verhältnis von Cyperaceen- zu Grami- 
neenpollen in entsprechenden Horizonten in dem einen Profil etwa 15 zu 1, 
in dem anderen etwa 1,5 zu 1 sein kann, spricht für starke lokale Be- 
einflussung. 

Bei dem Reichtum der Verlandungsvegetation an Gräsern und 
Cyperaceen wird man daher auch aus der Untersuchung von Mudden nicht 
viel Aufschluß zur Klärung der Steppenfrage erwarten dürfen, und die 
in methodischer Hinsicht geeigneten Torfe ombrogener Hochmoore 
werden aus klimatischen Gründen hierfür kaum in Frage kommen. Die 
Verfolgung der Gramineen, Cyperaceen und der übrigen Kräuterpollen 
wird daher wohl vorwiegend der eingehenderen Aufklärung der lokalen 
Sukzessionen dienen müssen, wie dies Ernst überhaupt als besonderen 
Vorteil der Beachtung der Nichtbaumpollen hervorhebt. Hier vermag 
sie aber sicher wichtige Ergänzungen zu liefern. 


4. Andere Erfahrungen. 

Unter den anderen Vegetationstypen finden vor allem die marinen 
Halophytengesellschaften und die farnreichen Bruchwälder in charakte- 
ristischen Pollenspektren ihren Ausdruck. Darüber besagen aber die hier 
mitgeteilten Oberflächenproben nichts, es sei daher auf die Erörterung 
dieser Frage bei OVERBECK-SCHMITZ, SCHUBERT, ERNST und BRINK- 
MANN verwiesen. Hier sei nur noch an folgende Feststellungen erinnert: 

Dichte Hippophaë-Gebüsche zeigen, daß die Pollenproduktion des 
Sanddorns gering ist, etwa der Größenordnung von Saliz entspricht, die 
geringen präboreal-borealen Werte daher schon für eine beträchliche 
Verbreitung der Art sprechen. 

Die Sporen der Pteridophyten werden offenbar in großer Menge 
gebildet und leicht verweht. Farne wie Lycopodien, unter den ersteren 
besonders Polypodium, treten in geringer Menge auch dann auf, wenn 
sie in der umgebenden Vegetation nur eine unwesentliche oder keine 
Rolle spielen. Höhere Werte erreichen aber auch sie nur bei lokaler 
Dominanz. Für den Nachweis arktisch-subarktischer Gesellschaften ist 
die besonders leichte Feststellung von Selaginella selaginoides und Lyco- 
podium selago von Bedeutung. 

Was die Sphagnen betrifft, so sind vielleicht ihre sehr geringen Werte 
in den lappländischen Rohhumusproben hervorzuheben. Im übrigen 
treten sie auch in Hochmooren in äußerst wechselnder Menge auf (im Harz 
2—108%, in der Rhön 3—47%), ohne daß sich bisher besondere Gesetz- 
mäßigkeiten feststellen ließen. Auch die von ERNST gefundenen Werte 
sind ähnlich sprunghaft. 
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Zusammenfassung. 

1. Es wird versucht, durch eine Analyse von Oberflächenproben aus 
verschiedenen Gebieten einen Maßstab für die pollenanalytische Ver- 
vr der im Titel genannten Fragen zu gewinnen. 

2. Entgegen einer weit verbreiteten Annahme bieten die bisherigen 
pollenanalytischen Erfahrungen keinen Beleg für ein überragendes Flug- 
vermögen der mit Luftsäcken ausgestatteten Coniferenpollen. Sie können 
allenfalls in Einklang gebracht werden mit Berechnungen und Bestim- 
mungen der Sinkgeschwindigkeit, wonach nur der Kiefernpollen mitten 
unter den besten Fliegern steht. Die oft beobachtete Übervertretung 
der Coniferenpollen hat verschiedene Gründe. Besonders zu beachten 
ist in waldlosen Gebieten der Einfluß der Mengenverhältnisse im 
bewaldeten Hinterland, der unter Hinweis auf Berechnungen, die W. 
Scumipt hierfür ausführen ließ, hervorgehoben wird. Eine allgemeine 
Berechtigung, auf Grund der Annahme einer Weitflugauslese eine Über- 
vertretung der Coniferen im Spektrum als Ausdruck der Waldlosigkeit 
des Gebietes zu betrachten, beste._i nicht. 

3. Dagegen kann das Mengenverhältnis der Nichtbaumpollen zu den 
Baumpollen als hinreichend zuverlässiger Ausdruck für die Walddichte 
eines Gebietes gelten und gestattet es, deren Ausmaß zu bestimmen. 
Nur in sehr waldarmen oder waldlosen Gebieten übertrifft die Nicht- 
baumpollenmenge diejenige der Baumpollen um ein Mehrfaches. Die bis- 
herigen Erfahrungen sind in Tabelle 7 zusammengefaßt. 

4. Im einzelnen ist aber die starke lokale Begrenzung der Nichtbaum- 
pollenproduktion zu beachten. Sie erschwert einen über die Feststellung 
geringer Walddichte hinausgehenden Nachweis waldfreien Heide- und 
Graslandes außerordentlich. Die Voraussetzungen hierfür werden ab- 
geleitet. 

5. Von H. Preuss in Lappland gesammelte Oberflächenproben lassen 
erkennen, daß eine pollenanalytische Trennung der arktischen und ozea- 
nischen Zwergstrauchheiden sehr wohl möglich ist (Zusammenfassung 
in Tabelle 8). Sie geben somit einen weiteren Maßstab zur Beurteilung der 
glazialen Vegetation Mitteleuropas. 

6. Proben von Baltrum beleuchten die Pollenproduktion von 


Hippophaë. 





Literaturverzeichnis. 
Auer, V.: Untersuchungen über die Waldgrenzen und Torfböden in Lappland. 
Comm. ex inst. quaest. forest. Finlandise 12 (1927). — Brinkmann, P.: Zur 


Geschichte der Moore, Marschen und Wälder Nordwestdeutschlands. III. Das 
Gebiet der Jade. Diss. Frankfurt a. M. 1933, im Druck. — Buchenau, Fr.: Flora 
der ostfriesischen Inseln, 3. Aufl. Leipzig: Wilh. Engelmann 1896. — Drude, 0.: 
Cvs Dres ein PS Florenbezirk. Engler-Drude, Vegetation der Erde, Bd. 6. 1902. — 
Dukietz, 6. E.: Die regionale Gliederung der skandinavischen Vegetation. Sv. 
växtsociol. Sällsk. Hdl. 8 (1925). — Erdtman, G.: Jakttagelser fran en Mikropalae- 











und der Vegetation waldloser Gebiete mit Hilfe der Pollenanalyse. 145 


ontologisk Undersökning av nordskoska, hebridiska, arkadiska och shetländska 
torvmarker. Geol. fören. Förh. (Stockh.) 45, 538 (1923). — Studies in the Micro- 
palaeontology of Postglacial Deposits in Northern Scotland and the Scotch Isles. 
J. Linnean Soc. 46, 449 (1924). — Ernst, 0.: Zur Geschichte der Moore, Marschen 
und Wälder Nordwestdeutschlands. IV. Untersuchungen in Nordfriesland. Diss. 
Frankfurt a. M. 1933, im Druck. — Firbas, F.: Über einige hochgelegene Moore 
Vorarlbergs und ihre Stellung in der regionalen Waldgeschichte Mitteleuropas. 
Z. Bot. 18, 545 (1926). — Die Geschichte der nordböhmischen Wälder und Moore 
seit der letzten Eiszeit. Beih. Bot. Zbl. II. 48, 145 (19272). — Beiträge zur 
Geschichte der Moorbildungen und Gebirgswälder Korsikas. Beih. Bot. Zbl. 
44, 249 (1927b). — Über die Waldgeschichte der Süd-Sevennen und über die 
Bedeutung der Einwanderungszeit für die nacheiszeitliche Waldentwicklung der 
Auvergne. Planta (Berl.) 18, 643 (1931). — 6istl, R.: Die letzte Interglazialzeit 
der Lüneburger Heide pollenanalytisch betrachtet. Bot. Arch. 21 (1928). — 
Goebel, K.: Organographie der Pflanzen, Bd.3. 1932. — Hesmer, H., Die Wald- 
geschichte der Nacheiszeit des nordwestdeutschen Berglandes. Z. Forst- u. Jagdwes. 
(1928). — Hesselmann, H.: Om pollenregn pa havet och fjärrtransport af barrträds- 
pollen. Geol. fören. Förh. (Stockh.) 41, 89 (1919). — Jakttagelser över skogsträds- 
pollen spridningsförmaga. (Beobachtungen über die Verbreitungsfähigkeit des Wald- 
baumpollens.) Medd. Stat. Skogsförsöksanst. Stockh. 16 (1919). — Hueek, K.: Die 
Vegetation und Oberflächengestaltung der Oberharzer Hochmoore. Conwentz- 
Schoenichen, Beitr. Naturdenkmalpfl. Berlin 12, 2 (1928). — Jessen, K. og R. Rase 
mussen: Et Profil gennem en Torvemo se paa Faergerne. Danmarks geol. Undersog. 4, 
1, Nr 13 (1922). — Knoll, F.: Über die Fernverbreitung des Blütenstaubes durch den 
Wind. Forschgn. u. Fortschr. 8, 301 (1932). — Koch, H.: Stratigraphische und pollen- 
floristische Studien an drei nordwestdeutschen Mooren. Planta (Berl.) 11, 509 (1930). 
Kudrjaschew, W.: Nach Ref. von 6. Erdtmann: Sv. bot. Tidskr. 19, 527 (1925). — 
Kujala, V.: Untersuchungen über Waldtypen in Petsamo und den angrenzenden 
Teilen von Inari-Lappland. Comm. ex inst. quaest. forest. Finl. 13 (1929). — 
Lüdi, W.: Die Waldgeschichte der Grimsel. Beih. Bot. Zbl. 49, 190 (1932). — 
Lundquist, G.: Studies in Oelands myrmarker. Sv. Geol. Undersök. Ser. C. nr. 
353, Arsbok 22 (1928). — Malmström, C.: Degerö Stormyr, Medd. Stat. skogs 
försöksanst. 20, 1 (1923). — Overbeck, F.: Studien zur postglazialen Waldgeschichte 
der Rhön. Z. Bot. 20, 145 (1928). — Overbeek, F. u. H. Schmitz: Zur Geschichte 
der Moore, Marschen und Wälder Nordwestdeutschlands I: Das Gebiet von der 
Niederweser bis zur unteren Ems. Mitt. Prov.stelle Naturdenkmalpfl. Hannover 
8 (1931). — v. Post, L.: Ur de sydsvenska skogarnas regionala historie 
under postarktisk tid. Geol. fören. Förh. (Stockh.) 46, 83 (1924). — Die Zeichen- 
schrift der Pollenstatistik. A. gl. O. 51, 543 (1929). — Rudolph, K.: Pollen- 
analytische Untersuchungen im thermophilen Florengebiet Böhmens: Der ,,Kom- 
merner See‘‘. Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 239 (1926). — Die bisherigen Ergebnisse 
der botanischen Mooruntersuchungen in Böhmen. Beih. Bot. Zbl. 45, 2, 1 (1928). — 
Untersuchungen über die pflanzliche Zusa tzung des Torfes und die Ent- 
wicklungsgeschichte des Roten Moores. (In Keilhack, Naturgeschichte. usw.) Veröff. 
Zstelle Baln. 9, 69 (1929). — Die natürliche Holzartenverbreitung in Deutschland 
nach den bisherigen Ergebnissen der Pollenanalyse. Forstarch. Hannover 1982, 
1. — Rudolph, K. u. F. Firbas: Die Moore des Riesengebirges. Beih. Bot. Zbl. 
48, 2 (1927). — Sehmidt, W.: Die Verbreitung von Samen und Blütenstaub durch 
die Luftbewegung. Österr. bot. Z. 67, 313 (1918). — Sehröder, D.: Pollenanalytische 
Untersuchungen in den Worpsweder Mooren. Abh. Naturwiss. Ver. Bremen 28, 
13 (1930). — Sehubert, F.: Zur Geschichte der Moore, Marschen und Wälder Nord- 
westdeutschlands II: Das Gebiet an der Oste und Niederelbe. Mitt. Prov.stelle 
Naturdenkmalpfl. Hannover 4 (1933). 




















Planta Bd. 22. 10 











Kurze Mitteilungen. 
ÜBER OXYTROPHIE BEI CHLOROGONIUM. 


Von 


E. G. PRINGSHEIM. 
(Eingegangen am 21. Februar 1934.) 


In der vortrefflichen Monographie von A. Lworr ,,Recherches bio- 
chimiques sur la nutrition des Protozoaires, Le pouvoir de synthèse‘ 
(1932) wird als Oxytrophie eine Ernährungsform bezeichnet, bei der eine 
von der N-Queile unabhängige C- Quelle benötigt wird. Als solche haben 
sich nach ihm (z.B. S. 125) bei den „Leucophyten“, d.h. den apo- 
chlorotischen Parallelformen der Chlorophyten (S. 129), bisher nur niedere 
Fettsäuren, vor allem Essigsäure als brauchbar erwiesen. In der Zu- 
sammenfassung (S. 147) wird als Oxytrophie geradezu ‚la nécessité d’un 
aliment carboné organique indépendant‘ bezeichnet. 

So sehr die Bemühung um klare Abgrenzung der Ernährungsformen 
anzuerkennen ist, so müssen doch einige Einwendungen gegen die auf 
allzu enger Grundlage aufgebauten Verallgemeinerungen von Lworr 
gemacht werden. An sich halte ich viel von seinem Grundsatz, die 
Höchstleistung in bezug auf die Verwertung einfacher Verbindungen als 
Grundlage eines physiologischen Systems der Ernährungsformen zu ver- 
wenden, wie das im Untertitel seiner Arbeit schon angedeutet ist. Aber 
bevor man zu gültigen Regeln kommt, muß man viel mehr wissen. 
Bisher sind nicht viele Mikroorganismen ernährungsphysiologisch so gut 
untersucht, daß man sie in Lworrs System einordnen kann; aber selbst 
von diesen widersprechen einige, die er nicht nennt, seinen Schluß- 
folgerungen. 

Es stimmt nicht, daß für Leucophyten sich nur Fettsäuren als 
C-Quelle eignen. Euglena gracilis, die Lworr bei Dauerdunkelkultur 
hierher rechnet, kann mit Fleischextrakt, in dem keine Fettsäuren sind, 
sowie mit Erepton, einem durch Hydrolyse hergestellten Aminosäure- 
gemisch (Mamx 1927), beliebig lange im Finstern weitergezüchtet 
werden. Ebenso verhält sich Astasia ocellata. Prototheca, die farblose 
Seitenform zu Chlorella, vermehrt sich üppig in zuckerhaltigen Nährböden. 
Chilomonas, eine apochlorotische Cryptomonade, gedeiht ausgezeichnet 
in Bioklein, einer aus Getreidekeimen hergestellten Nährstoffmischung 
ohne Gehalt an Fettsäuren. Eine ganze Anzahl von Lworrs Schluß- 
folgerungen sind eben nur auf Polytoma zugeschnitten, für das ich (1921) 
gezeigt habe, daß es ein Fettsäureorganismus ist. 

Die Oxytrophie ist nach Lworr (S. 101 und 146) an die Gegenwart 
von Plastiden und das Fehlen des Chlorophylls gebunden. Nach Masr 
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und PACE (1933) kann Chilomonas genau wie Polytoma ernährt werden. 
Wahrscheinlich gilt das auch noch für andere apochlorotische Flagellaten. 
Bei keinem von ihnen sind bisher Leucoplasten nachgewiesen außer bei 
der Dunkelform von Euglena gracilis und wahrscheinlich bei Polytoma 
(VoLKonsKY 1930). Nach dem obigen Satz dürften ferner chlorophyll- 
haltige Mikroorganismen nicht oxytroph sein. KUFFERATH hat aber 
schon 1913 nachgewiesen, daß Chlorella luteoviridis var. lutescens mit 
Azetat und Ammonstickstoff im Dunkeln ihr Auskommen findet, und 
dasselbe gilt nach unseren neuen Erfahrungen für eine ganze Anzahl 
von Protococcaceen und Ulotrichaceen. 

Besonders wichtig erscheint mir nun in diesem Zusammenhang das 
Verhalten von Chlorogonium. Dieser Flagellat unterscheidet sich dem 
Bau nach von Chlamydomonas nur durch längliche Gestalt, ist also ein 
naher, chlorophyllführender Verwandter des farblosen Polytoma!. Am 
Licht vermehrt er sich in den üblichen Nährsalzlösungen autotroph. 
Er ist von JACOBSEN (1910) in Eiweißfaulflüssigkeiten im Dunkeln 
gezogen worden, also ähnlich wie Polytoma. Es lag daher nahe, auch 
eine ähnliche Ernährungsweise zu vermuten. Die Vermutung wurde 
bestätigt. In einer Nährlösung, die außer den notwendigen Mineral- 
stoffen 0,2—1,0% Natriumazetat und 0,1% NH,CI enthält, kann man 
Chlorogonium euchlorum beliebig lange im Dunkeln ziehen. Bisher habe 
ich es1/, Jahr getan. Die Zellen schwärmen lebhaft und halten sich sehr 
lange lebend, sogar länger als bei autotropher Kultur. Hierin liegt eine 
Ähnlichkeit zu Euglena gracilis (PRINGSHEIM 1912), die sich in Dunkel- 
kulturen ebenfalls sehr lange halten läßt. Aber Chlorogonium behält 
dabei im Gegensatz zu der Euglene das Chlorophyll, genau so wie 
Haematococcus und Chlamydomonas agloeformis nach Lworr (S. 80), 
und ebenso andere -Chlamydomonas-Arten nach meinen eigenen Er- 
fahrungen. Alle sonst untersuchten Volvocaceen können aber ohne 
organische N-Quelle im Finstern nicht gedeihen. Chlorogonium weist 
somit die bei grünen Lebewesen ‚einfachste‘ Ernährungsform auf und 
dürfte sich deshalb für Stoffwechseluntersuchungen ebenso wie Polytoma 
gut eignen. Gleich diesem und Chilomonas vermag es auch aus Essig- 
säure Stärke zu bilden. Damit ist ein besonders betonter Satz von 
Lworr: „L’Oxytrophie est liée à la présence des plastes et à l’absence 
de chlorophyll.“ widerlegt. 

Chlorogonium beweist aber auch die Unhaltbarkeit anderer Schliisse, 
die Lworr aus Ergebnissen an Flagellaten zieht, und die eine Bestätigung 
älterer, an höheren Pflanzen gemutmaßter Zusammenhänge bilden 
sollen. Indem er sich auf KosTyTscHEw (1926) und Morzrarp (1925) 
bezieht, die beide in umfassenden Werken über Pflanzenernährung sich 


1 Leider ist es mir bisher nicht gelungen Hyalogonium zu finden, welches 
sich von Chlorogonium ebenso unterscheiden soll wie Polytoma von Chlamydomonas. 
Ich wäre sehr dankbar, wenn mir jemand diese Form zugänglich machen würde. 


10* 














148 E. G. Pringsheim. 
über diese Frage geäußert haben, meint er, daß die Bildung von Eiweiß- 
stoffen aus Nitraten wenigstens in den ersten Stufen (premières étapes) 
ein photochemischer Vorgang sei. Nun kann man aber bei Chloro- 
gonium ohne Minderung des Erfolges in der obigen Nährlösung NH,CI 
durch KNO, ersetzen. Der einzige Unterschied ist die etwas geringere 
Haltbarkeit der Nitratkulturen; aber diese ist in der durchsichtigsten 
Weise durch das noch schnellere Anwachsen der Basizität bei physio- 
logisch alkalischer N-Quelle bedingt, das bei Azetatnährlösungen über- 
haupt nicht vermieden werden kann. Schon CzAPEk (1913, S. 382) 
betrachtet das als eine bekannte Tatsache, die also nicht gerade für 
Polytoma gilt, wie GEBAUER (1930) meint. 

Durch diesen Befund, nämlich die Nitratverwertung durch Chloro- 
gonium, wird auch die Meinung von Lworr (S. 117) widerlegt, als zeigte 
das Verhalten von Haematococcus, Chlamydomonas und Polytoma, 
welche ohne CO,-Assimilation Nitrat nicht reduzieren können, die 
Richtigkeit der Auffassung, daß diese beiden Vorgänge miteinander 
gekoppelt sind. Vielleicht wird gerade in diesem Zusammenhang Chloro- 
gonium von Bedeutung für die Erforschung der Nitratverwertung 
werden. Bisher ist mir kein Lebewesen bekannt, welches am Licht Nitrat, 
im Dunkeln aber nur Ammonstickstoff verarbeiten kann, was durchaus 
möglich wäre. 

Manche von Lworrs Schlußfolgerungen sind also als arbeitsfördernde 
Vermutungen zu werten. Zu sicheren Regeln werden wir nur durch 
geduldige Feststellung von Tatsachen kommen. An Einzellern sind 
diese zuweilen leichter zu gewinnen als an Blütenpflanzen. 
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ZUM HETEROSTYLIEPROBLEM: GRIFFELBESCHAFFENHEIT 
UND POLLENSCHLAUCHWACHSTUM BEI FAGOPYRUM 
ESCULENTUM. 

Von 


HELEN ScHocH-BODMER 
(St. Gallen). 


(Eingegangen am 1. März 1934.) 


In einer früheren Veröffentlichung (Schocu-BopMER 1930) konnte 
gezeigt werden, daß bei Selbstbestäubung und illegitimer Bestäubung 
einer hochgradig selbststerilen Rasse von Fagopyrum esculentum (bezogen 
von der Firma Mauser, Zürich) in den Griffeln eine Hemmung des Pollen- 
schlauchwachstums stattfindet. In den Langgriffeln (mittlere Länge 
1850 u) erreichen die längsten Schläuche des Langgriffelpollens 60—80 % 
der Narbengriffellänge; sie werden dabei doppelt so lang oder länger als 
bei legitimer Bestäubung in den Kurzgriffeln (mittlere Länge 620 u). 
Dagegen durchwächst der Schlauch des Kurzgriffelpollens nur die Narben- 
köpfe der eigenen Form und dringt gar nicht oder kaum in den Griffel 
selber ein, wobei er 20—30% der gesamten Narbengriffellänge (bis 200 «) 
zurücklegt. Die Hemmung des Schlauchwachstums erfolgt also, wie bei 
Primula (ZOLLIKOFER 1932), innerhalb von Narbe und Griffel. Die legi- 
timen Schläuche erreichen die Griffelbasis bei den Langgriffeln in 15 bis 
20, bei den Kurzgriffeln in 8—15 Min. Durch die vorliegende Unter- 
suchung sollte ermittelt werden, welcher Art die Unterschiede zwischen 
den Griffel- und Pollenformen sind, die zu dem Verhalten der beiden 
Pollensorten führen. 

Narbenpapillen und Narbensekrete besitzen beide Formen nicht; 
sie unterscheiden sich auch nicht in bezug auf Narbengröße, Griffeldicke 
(90—120 u) und Breite der Epidermiszellen. Dagegen ist die Gesamt- 
länge der Narbengriffel bei den Langgriffeln durchschnittlich 3mal 
so groß wie bei den Kurzgriffeln; ebenso sind die Epidermiszellen der 
Langgriffel etwa 3mal so lang wie die der Kurzgriffel (vgl. für Psychotria 
Ernst 1932, S. 252). Die Langgriffelepidermis ist fast stets chlorophyll- 
frei; die Kurzgriffelepidermis dagegen enthält, besonders in ihrem unteren 
Teil, zahlreiche Chlorophylikörner. Die Zellen des Leitgewebes sind bei 
Langgriffeln länger als bei Kurzgriffeln (genaue Messungen liegen hierfür 
noch nicht vor). Wie schon früher mitgeteilt wurde (ScHocH-BoDMER 
1930), konnte kein Unterschied in der Gesamtsaugkraft der Narbengriffel 
gefunden werden. Die Plasmolyse der Narben- und der oberen Epidermis- 
zellen tritt in niedrigeren Rohrzuckerkonzentrationen ein als die der 
unteren Epidermiszellen, wobei die Zahlenwerte sich für Lang- und Kurz- 
griffel in den gleichen Grenzen bewegen. Die Pollenkörner zeigen ebenfalls 
gleiche Saugkräfte. Beide Pollenformen enthalten größere Mengen von 
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Starkekérnern und wenigÖlplasma. Die Größenunterschiede sind deutlich. 

Es gelang bis jetzt nicht, Fagopyrum-Pollen in Rohrzuckerlösung oder auf 
Rohrzuckeragar zum Keimen zu bringen; nur auf Zellophan oder Baum- 
wollfäden über 0,5 Mol Rohrzuckerlösung wurden wenige kurze Schläuche 
(bis 2004) erhalten. Keimung ist also möglich bei geeigneter Dampf- 
spannung ohne Nährmedium. — Daß es sich beim normalen Wachstum 
(legitime Schläuche) nicht um spezifische Förderungsstoffe handeln 
kann, wurde durch fremdartige Bestäubung nachgewiesen. In den Griffeln 
von Veronica Chamaedrys und Veronica Tournefortii bildeten beide 
Pollensorten ungefähr gleichlange Schläuche: Langgriffelpollen maximal 
630 u, Kurzgriffelpollen 850. Um die Länge eines kurzen Fagopyrum- 
Griffels zu erreichen, können also beide Pollensorten auch in einem fremden 
Griffel die nötigen Bedingungen finden. Wenn umgekehrt die Fago- 
pyrum-Griffel mit fremdem Pollen bestäubt werden, so tritt ein deutlicher 
Unterschied in den beiden Griffeln auf. Pollen von Plantago lanceolata 
treibt in Langgriffeln Schläuche von maximal 1400 u Länge, in Kurz- 
griffeln solche von 360 4; Pollen von Polygonum aviculare in Langgriffeln 
Schläuche von 1100, in Kurzgriffeln von 200 4 Länge. Dies dürfte ein 
deutlicher Beweis dafür sein, daß die Bedingungen für das Pollenschlauch- 
wachstum in langen und kurzen Fagopyrum-Griffeln verschiedene sind, 
während die beiden Pollenformen von Fagopyrum unter gewissen Be- 
dingungen (auf Veronica) ungefähr gleich gut keimen. 

Es wurden weiterhin die folgenden Probleme untersucht: A. Warum 
treibt der Langgriffelpollen im Langgriffel längere Schläuche als im 
Kurzgriffel, und wodurch wird der plötzliche Wachstumsstillstand 
(vgl. SchocH-Bopmer 1930) im untersten Drittel der langen Griffel 
verursacht ? B. Warum bleiben die Schläuche des Kurzgriffelpollens im 
Kurzgriffel schon beim Übergang von Narbe zu Griffel, d.h. schon im 
obersten Drittel des Narbengriffels, stecken? Zu A. wären folgende 
Beobachtungen mitzuteilen: Im September 1932 wurden ein subhetero- 
styler Langgriffel L,,,, dessen Griffel nur 870—1450 u (Mittel 1080 u) 
maßen, und ein normaler Langgriffel L, ,„, mit Griffeln von 1550—2200 u 
Länge (Mittel 1900 «), selbst-, gegenseitig und mit dem Pollen von 3 
anderen Langgriffeln bestäubt. Bei L,,, trat in 15 von 34 Fällen Be- 
fruchtung ein (Füllung mit Stärke und Vergrößerung des Fruchtknotens), 
bei L,„ nur in 1 von 31 Fällen. Bei L,. erreichten die längsten der 
illegitimen Schläuche die Griffelbasis fast immer, bei L,,, dagegen nur 
60% der Narbengriffellänge (800—1400 u, Mittel 1140 u). Bei beiden 
wurde gegen Ende des Wachstums die schon erwähnte plötzliche Wachs- 
tumsverlangsamung beobachtet. Die Länge der illegitimen Schläuche 
ist bei L,„ und L,.„ also die gleiche. Demnach scheint sie unabhängig 
von der Griffellänge zu sein. (Legitime Bestäubungen verliefen bei 
beiden Langgriffeln normal.) Man könnte sich vorstellen, daß die Lang- 
griffel den Schläuchen der eigenen Form kein Hindernis entgegensetzen, 
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und daß erst nach der Erschöpfung gewisser noch unbekannter Sub- 
stanzen des Pollens (vielleicht Wuchsstoffe, vgl. von UsıscH 1934) ein 
ziemlich rascher Wachstumsstillstand eintritt. Ist die Mikropyle erreicht, 
bevor die betreffenden Stoffe aufgebraucht sind, so kann noch Befruchtung 
stattfinden, wie dies bei dem Langgriffel L, ,, der Fall ist. Hierhin gehört 
vielleicht auch die bei anderen Heterostylen beschriebene Erscheinung 
(vgl. von UsıscH 1925), daß Langgriffel-Endblüten mit verkürzten 
Griffeln stärker selbstfertil sind als die Blüten aus der Mitte der Blüte- 
zeit. (Der Pollen der Endblüten ist offenbar weniger stark gehemmt als 
deren Griffel.) Daß bei subheterostylen Langgriffeln allgemein eine Er- 
höhung der Selbstfertilität festgestellt wurde, bestätigt auch LarBACH 
(1930). 

Zur Beantwortung von B. ergeben sich Anhaltspunkte aus den Unter- 
suchungen an selbstfertilen Kurzgriffeln (Material der Firma Mann in 
Leipzig). Bei Selbst- und illegitimer Bestäubung dieser Kurzgriffel 
wurden zwei deutlich verschiedene Schlauchlängen beobachtet: 1. kurze 
Schläuche von 50—200 u Länge, die genau den kurzen Schläuchen der 
selbststerilen Kurzgriffel entsprechen und 2. lange Schläuche, die meist 
den ganzen Griffel durchwachsen hatten und die Mikropyle erreichten. 
Das Verhältnis der kurzen zu den langen Schläuchen bei Selbstbestäubung 
war sehr wechselnd; bei K,, betrug es 20:21 (Summe aller Schläuche 
in 4 Blüten), bei K,,.3; 123:11 (10 Blüten) und bei K,, 3; 37:5 (4 Blüten). 
Die Feststellung von ERNST (1933) bei Primula, daß Selbstfertilitat von der 
Pollengröße abhängig ist, führt nun zu der Frage, ob bei den selbstfertilen 
Fagopyrum-Kurzgriffeln die Pollenkörner, die lange Schläuche treiben, 
kleiner sind als die Pollenkörner mit kurzen Schläuchen. Es zeigte sich 
jedoch, daß die Variationsbreite der Pollengröße bei beiden Typen fast die 
gleiche ist, wobei. der Pollen, der lange Schläuche bildet, allerdings im 
Mitteletwas kleiner ist. Es liegen aber erst 32 Messungen bei solchem Pollen 
vor. Gegenüber Langgriffelpollen zeigen jedoch beide Kurzgriffelpollen- 
typen sehr deutliche Größenunterschiede: Kurzgriffelpollen mit langen 
Schläuchen 45—55 u, mit kurzen Schläuchen 47—58 u, Langgriffel- 
pollen 36—45 (in Chloralhydrat). Die langen und kurzen Schläuche 
des Kurzgriffelpollens unterscheiden sich aber wesentlich in der Schlauch- 
dicke; die längeren haben Durchmesser von 5,4—8,1 yu, die kürzeren sind 
9—12,6 u dick. Derselbe Pollen zeigt in Langgriffeln, also bei legitimer 
Bestäubung (die normal verläuft) alle die Schlauchdicken, die in den 
Kurzgriffeln auftreten, nämlich 5,4—12,6u. Die Schläuche des Lang- 
griffelpollens haben im Kurzgriffel Durchmesser von 4,5—7,2u, im 
Langgriffel solche von 4,5—8,1u. Die langen Kurzgriffelpollenschläuche 
selbstbestäubter Kurzgriffel sind demnach nicht dicker als Langgriffelpollen- 
schläuche. Daraus wird folgende Hypothese abgeleitet: die Kurzgriffel 
haben eine andere morphologische Struktur des Leitgewebes als die Lang- 
griffel, der Bau der kurzen Griffel ist kompakter (vielleicht kleinere 
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Interzellularen). Bei selbststerilen Kurzgriffeln besitzen alle Pollen- 
körner große Keimporen und bilden dieke Schläuche, die wohl durch das 
lockere Narbengewebe, nicht aber durch das festere Gewebe des Griffels 
zu dringen vermögen. Pollen selbstfertiler Kurzgriffel hätte dagegen eine 
größere Variationsbreite der Keimporengröße ; die Pollenkörner mit kleineren 
Keimporen treiben dünnere Schläuche, die so dünn sind wie die Lang- 
griffelpollenschläuche und das Leitgewebe daher durchwachsen können. 
Gestützt wird diese Auffassung auch durch die Beobachtung, daß bei 
sonst selbststerilen Kurzgriffeln gelegentlich ein dicker Kurzgriffel- 
pollenschlauch nachträglich ‚„auswächst‘, indem er sich plötzlieh ver- 
jüngt und dann in das Leitgewebe einzudringen vermag. Die Tatsache, 
daß der Langgriffelpollen im Griffel der eigenen Form nicht an der Narben- 
basis stecken bleibt, könnte auch durch obige Hypothese erklärt werden: 
der locker gebaute lange Griffel (vielleicht größere Interzellularen als 
beim kurzen Griffel) läßt die dünnen Langgriffelpollenschläuche ohne 
weiteres durch; sie wachsen daher anfänglich so rasch wie die legitimen 
Schläuche (bis ihr Wuchsstoff erschöpft ist ?). 

Ob eine Anwendung der hier geäußerten Ansichten auch auf andere 
heterostyle Arten möglich wäre, muß noch dahingestellt bleiben. Jeden- 
falls ergibt sich kein wesentlicher Widerspruch zu den Forschungs- 
ergebnissen von CORRENS (1889), ZOLLIKOFER (1932) und Ernst (1933) 
an Primula-Arten. Die Untersuchungen an Fagopyrum werden fortgesetzt. 
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STUDIEN ÜBER HETEROPLOIDE FORMEN VON 
ANTIRRHINUM MAJUS L. 
I. MITTEILUNG: ZUR MORPHOLOGIE UND GENETIK DER TRISOMEN 
ANAEMICA, FUSCA, PURPUREA, ROTUNDA. 
Von 
H. STUBBE. 


Mit 9 Textabbildungen (13 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 5. Marz 1934.) 
Einleitung. 

Im Jahre 1929 wurden in großen F,- und F,-Kulturen der Sippe 50 
(del del) vom Gartenlöwenmaul Abweichungen von der Norm gefunden. 
die in der Art und der Häufigkeit ihres Auftretens allen bisher bei 
Antirrhinum gemachten Erfahrungen über das Erscheinen neuer erblicher 
Eigenschaften zu widersprechen schienen. Es waren Formen, die meist 
vereinzelt, selten zu mehreren in der Nachkommenschaft einzelner 
Pflanzen festgestellt wurden. Sie zeigten Abweichungen in allen Merk- 
malen. Sehr häufig wurden Schmalblattpflanzen gefunden, daneben 
farb- und formdefekte Individuen, wie sie E. STEIN zuerst beschrieben 
hat, ferner schwachwüchsige, in Blatt- und Blütenfarbe veränderte 
Pflanzen, mit deformierten, oft ganz oder teilweise sterilen Blüten. 

Ich habe diese Formen im Jahre 1932 unter dem Sammelbegriff 
„Variationen‘‘ zusammengefaßt und über sie in den bisher erschienenen 
Mitteilungen zur experimentellen Auslösung von Mutationen bei Antir- 
rhinum majus (Induktive Band 56, 60 und 64) nur andeutungsweise 
berichtet. Die genetische Analyse dieser Pflanzen bereitete zunächst 
wegen der meist stark gestörten Fertilitätsverhältnisse Schwierigkeiten, 
so daß eine nähere Mitteilung über sie unterbleiben mußte. 

Die Beobachtungen der 3 letzten Jahre zeigten nun, daß eine Anzahl 
dieser Variationen phänotypisch einander weitgehend ähnlich waren, 
so daß sehr bald die Unterscheidung von etwa 10 verschiedenen „Typen“ 
gelang, die in allen Generationen innerhalb einer Nachkommenschaft 
meist vereinzelt und, auf die Zahl der Gesamtpflanzen der F, eines 
Versuches berechnet, in wechselnder Anzahl auftraten. 

Wie ich schon früher mitteilte (STUBBE 1932) wurde unter einem 
„Typ“ ein Phänotyp verstanden, der durch eine ganz bestimmte Blüten- 
form oder -färbung, durch eine spezifische Art der Fertilitätsstörung 
und durch eine charakteristische Wuchs- und Blattform gekennzeichnet 
war. Über die genetische Analyse einiger dieser Typen wird im folgenden 
berichtet werden. Zytologische Untersuchungen an ihnen wurden im 
Winter 1930/31 im Institut für Botanik in Göttingen begonnen. Schon 
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damals ließen sich an den untersuchten Formen hin und wıeder 17 Chro- 
mosomen in somatischen Platten nachweisen, doch unterblieb in den 
folgenden Jahren aus äußeren Gründen die weitere Verarbeitung des 
Materials. Erst im Sommer 1933 führten neu aufgenommene Unter- 
suchungen zu dem entscheidenden Ergebnis, daß eine Anzahl der Typen 
heteroploide Formen mit 17 Chromosomen, also Trisome sind. Andere 
von ihnen dagegen, deren Erbgang durchaus dem der Trisomen glich, 
hatten die normale Chromosomenzahl 2n = 16. Sie werden, da ihrem 
Erbgang andere Erscheinungen zugrunde liegen müssen, fortan nicht 
mehr zu den ‚Typen‘ gerechnet werden. 

Die charakteristische Erscheinungsform jedes Typs führte zu einer 
Bezeichnung mit einem lateinischen Wort, das ein hervorstechendes 
Merkmal seines Phänotyps ausdrücken sollte. Es sind mir bisher 
6 Trisome bekannt geworden, und zwar die Typen: Anaemica, Purpurea, 
Fusca, Rotunda, Candida, Contracta. 

Über die genetische Analyse und Messungen einiger morphologischer 
Merkmale der vier ersten Trisomen wird in der vorliegenden |. Mitteilung 
über heteroploide Formen von Antirrhinum majus berichtet werden. Ihr 
sollen weitere Arbeiten folgen, deren Weg und Ziel am Ende dieser 
Mitteilung kurz angedeutet wird. Die eingehende zytologische Unter- 
suchung wird von Herrn Dr. H. PROPACH durchgeführt werden, dem ich 
für mannigfache Hilfe bei der bisherigen Durchsicht der Präparate sehr 
verbunden bin. Es wurden bisher von jedem Typ etwa 100 somatische 
Platten ausgezählt. Bei der Herstellung der Präparate und bei den 
Pollenuntersuchungen war mir Fräulein A. RUNGE, die zu jener Zeit 
bei mir als technische Assistentin tätig war, eine wertvolle Hilfe. 

In der vorliegenden Mitteilung gebe ich zunächst eine ausführliche 
Beschreibung der verschiedenen Typen, der eine vergleichende Darstellung 
der Typen untereinander folgt. Abschließend wird über die Genetik der 
Trisome berichtet. 

Der Typ Anaemica. 

Anaemica-Pflanzen sind frühestens im Alter von etwa 6 Wochen im 
Pikierkasten zu erkennen. Sie bleiben dann schon oft hinter den normalen 
Geschwisterpflanzen im Wuchs zurück und fallen meist durch schmälere 
und kürzere Blätter und ein helleres Grün auf. Diese ersten Anzeichen 
der Abweichung von der Norm sind aber auch in diesem Stadium der 
Entwicklung nicht mit unbedingter Sicherheit, d.h. nicht an jeder 
Pflanze zu sehen. So ist hin und wieder die Wachstumshemmung noch 
nicht festzustellen, auch sind die Abweichungen in der Blattfarbe zu 
diesem Zeitpunkt häufig nur mit einem für diese Veränderungen ge- 
schärften Auge erkennbar. Die Unterschiede werden mit zunehmendem 
Alter stärker. Gewöhnlich kommen Anaemica-Pflanzen im Gewächshaus 
etwas früher zur Blüte als gleichaltrige normale Individuen. Charakte- 
ristisch für sie ist, daß die Lippen aus den Blütenknospen schon in sehr 
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frühem Entwicklungsstadium hervortreten. Die voll entwickelten Blüten 
sind deutlich von denen normaler Pflanzen verschieden. Sie sind länger, 
die Ausladung der Unterlippe ist größer, der durch das Gen Unicolor 
bedingte rote Farbton auf dem Knie der Unterlippe verblaßt schnell 
mit zunehmendem Alter der Blüten, so daß 
die Infloreszenz im ganzen blasser wirkt 
als die normale (s. Abb. 1). Messungen an 
100 normalen und 100 Anaemica-Pflanzen, 
die unter den gleichen Bedingungen heran- 
gezogen worden waren, ergaben für normale 
Blüten eine durchschnittliche Länge von 
40,05 + 0,09 mm, für Anaemica - Blüten 
42,89+ 0,17 mm (D/m = 14,94). Die Länge 
der Röhre betrug bei den normalen Blüten 
18,48 + 0,04 mm, bei Anaemica - Blüten 
21,62 + 0,06 mm (D/m = 44,85). Die Breite 
der Rôhre normaler Blüten maB 11,01 + 
0,03 mm, die von Anaemica-Blüten 11,33 + 
0,05 mm (D/m = 5,03), und die vordere 
Breite normaler Blüten erreichte im Durch- 
schnitt 23,61 + 0,18 mm, von Anaemica- 
Blüten 28,39 + 0,22 mm (D/m — 17,07). 
Alle an Blüten festgestellten Maße, die 
Länge der ganzen Blüte, die Länge und 
Breite der Röhre und die Ausladung der 
Unterlippe (Vordere Breite) zeigen bei dem 
Typ Anaemica also eine für jedes Maß 
statistisch gesicherte Vergrößerung !. 

Der Anaemica-Blütenstand ist meist ge- 
staucht. Während bei Blütenständen nor- 
maler Pflanzen in der Regel Wochen hin- 
durch eine Blüte nach der anderen aus- | 
gebildet wird, ist das Wachstum der Blüten- thins 1 
stände bei Anaemica-Pflanzen oft frühzeitig Blühende Anaemica-Pflanze. 
beendet. Nach dieser Zeit entwickeln sich 
reichlich Seitenzweige, die den Haupttrieb bald überwuchern und in 
charakteristischen Anaemica - Blütenständen enden. Die später meist 
herabhängenden Seitenäste tragen wesentlich zur Kennzeichnung der 
Pflanzen bei. Auch die Blätter blühender Pflanzen sind schmäler 





1 Bei allen Messungen offenbarte sich immer wieder die genetische Reinheit 
der benutzten Sippe. Die gemessenen Werte, die auf Millimeter genau ermittelt 
wurden, zeigen eine erstaunlich geringe Variationsbreite. Eine Ausnahme hiervon 
macht allerdings das Maß ,,Vordere Breite‘‘, das größere Schwankungen enthält, 
da die Ausladung der Unterlippe anscheinend sehr leicht modifizierbar ist. 
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und kürzer als die normaler. 133 gemessene Blätter von Anaemica- 
Pflanzen hatten eine durchschnittliche Länge von 5,75 + 0,05 cm (normal 
6,35 + 0,06 em, D/m = 8,57), eine durchschnittliche Breite von 1,49 + 
0,01 cm (normal 1,76 + 0,01 cm, D/m = 20,70). Gemessen wurden stets 
Blätter des 5. Blattwirtels von Pflanzen, die unter gleichmäßigen Be- 
dingungen in demselben Gewächshaus kultiviert worden waren. Die 
schmäleren, oft heller grünen Blätter, die leicht geblähten blassen Blüten, 


Us 
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Abb. 2. Links normale Ch om = + y rechts Anaemica-Chromosomenplatte 
die herabhängenden Seitenzweige lassen die Pflanze blutarm, ,,anamisch“ 
erscheinen ; der Gesamthabitus hat in diesem Fall die Benennung veranlaßt. 

Sobald die Pflanzen in voller Blüte stehen, ist der Wachstums- 
unterschied gegenüber den normalen Pflanzen stets einwandfrei zu 
erkennen. Anaemica-Pflanzen erreichen im Durchschnitt nur etwa ®/, der 
Höhe normaler Geschwisterpflanzen. Allerdings sind zuweilen merk- 
würdige, mir noch nicht verständliche Unterschiede in der Vitalität der 
Anaemica-Pflanzen, d.h. in ihrer Wüchsigkeit und in ihrer Reaktion 
auf Pilzbefall festzustellen. Es gibt Pflanzen, die sehr kräftig und 
verhältnismäßig frohwüchsig sind, und andere, die ausgesprochen kümmern 
und eine besonders starke Empfänglichkeit für Botrytis-Befall zeigen. 
Vielleicht wird die zytologische Untersuchung der Kümmerpflanzen das 
erklären. Ich werde später noch ganz kurz darauf zurückkommen. 

Die & Fertilität der Blüten von Anaemica-Pflanzen ist stark herab- 
gesetzt, so daß es zuerst nur sehr selten gelang, aus Selbstungen Samen 
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zu gewinnen. Der Grad der Pollensterilität innerhalb der einzelnen 
Pflanze ist jedoch nicht konstant. So konnte beobachtet werden, daß 
innerhalb eines Blüten- un 

standes in scheinbar zu- 

fallsmäßiger Verteilung 
Blüten auftraten, die Pol- 
len enthielten, der zu Selb- 
stungen und zu Kreuzun- 
gen mit Anaemica-Pflanzen 
als Vater Verwendung fand. 
Es war mir bisher nicht 
möglich, die Einflüsse, die 
die schwankende Pollen- 
fertilität bewirken, zu er- 
fassen. Eine Fertilitäts- 
bestimmung wurde durch 
Auszählung von Pollen- 
körnern durchgeführt, die 
lediglich in zwei Klassen, 
gesund und krank, einge- 
teilt wurden. Die Zahl 
der gesunden Pollenkörner 
wurde als Maß für die 
Fertilität im ¢ Geschlecht 
angesehen, gezählt wurden 
14400 Anaemica - Pollen- 
körner und 20000 Pollen- 
körner normaler Pflanzen. 
Dem Anteil gesünder 

Pollenkörner in normalen 
Pflanzen von 66,33% steht 
der Anaemica - Pollen mit 
1,36% gesund aussehender 
Pollenkörner gegenüber. 
Die Ursachen der mangel- 
haften Fertilität im 4 Ge- 


schl rste- Abb. 3. Oben normale Tetraden, unten beginnender 
seht ar _— = Zerfall der Gonen in Anaemica-Tetraden. 
hen, als in der zytologi- 


schen Untersuchung die Trisomie der Anaemica-Individuen nachgewiesen 
werden konnte. Abb. 2 zeigt eine normale Chromosomenplatte (2n — 16) 
neben einer 17-chromosomigen Anaemica-Platte aus Wurzelspitzen. Die 
Zahl 17 wurde an 100 gut auszählbaren Platten sichergestellt. Auf die 
Entwicklung der Pollen und Embryosäcke wird H. PRoPACH im Rahmen 
der gleichen Reihe von Veröffentlichungen näher eingehen. Hier sei 
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lediglich darauf hingewiesen, daß die Reduktionsteiiungen mit bestimmten 
Störungen verlaufen, und daß bereits im Tetradenverband die Degene- 
ration der 9-chromosomigen Gonen einsetzt. Auf Abb. 3 ist dies mikro- 
photographisch festgehalten. Der noch nach der Auflösung der Tetraden 
. fast der theoretischen Erwartung entspre- 
chende Prozentsatz normaler Gonen wird 
dann durch Störungen wahrscheinlich stoff- 
wechselphysiologischer Natur, die zum Zerfall 
dieses Anteils führen, auf das gefundene Maß 
in voll entwickelten Blüten herabgesetzt. 
Esscheinen die ihres abnormen Chromosomen- 
gehaltes wegen schon früh degenerierenden 
Gonen Stoffe zu erzeugen, die auch den Zer- 
fall der normalen 8-chromosomigen Gonen 
bewirken. 
Der Typ Fusca. 
Fusca-Pflanzen bleiben schon im Alter von 
wenigen Wochen im Wuchs deutlich hinter 
den normalen Geschwisterpflanzen zurück. 
Sie fallen bereits im Pikierkasten durch 
schmälere, spitz zulaufende Blätter mit etwas 
verändertem Farbton auf. Die jüngsten 
Blätter dieser Pflanzen sind am Grunde der 
Spreite oft hell. Die Blätter der erwachsenen 
Individuen sind länger und schmäler als 
Blätter desselben Blattwirtels normaler Pflan- 
zen. Vielfach stehen sie nicht seitlich vom 
Sproß ab, sondern hängen lang herab (s. 
Abb. 4). Messungen von Blättern des 5. Blatt- 
wirtels im Gewächshaus ergaben für Fusca 
eine mittlere Länge von 6,55+0,17 cm (normal 
Blthende Froci-Pflanze.  6,35+ 0,06 cm, D/m = 1,11) und eine mittlere 
Breite von 1,53+0,05 em (normal 1,76+0,01 cm, 
D/m =4,50). Besonders charakteristisch für blühende Fusca-Pflanzen, die 
im Freiland wie im Gewächshaus nur selten die Größe normaler Individuen 
erreichen, sind Form und Farbe der Blüten. Der durch das Gen Unicolor 
bedingte verwaschene Farbton auf dem Knie der Unterlippe ist meist sehr 
kräftig ausgebildet. An der Grenze zwischen dem gelben Saftmal und dem 
verwaschenen Rot findet sich auf der Unterlippe ein ins Braune gehender 
Farbton, der stets deutlich ausgeprägt ist und dem Typ den Namen 
Fusca gab. Fusca-Blüten sind in ihrer Form gedrungener als normale, 
ihr Knie wirkt massiger, es ist von vorn betrachtet breiter. Die Röhren 
dagegen sind gegenüber denen normaler Blüten nicht verkürzt, sondern 
um wenige Millimeter verlängert. Die Röhrenbreite ist geringer als 
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normal. Die genauen Werte von 100 Fusca-Blüten waren: Mittlere 
Blütenlänge 38,68 + 0,15 mm (normal 40,05 + 0,09 mm, D/m = 8,05), 
Länge der Röhre 18,76 + 0,07 mm (normal 18,48 + 0,04 mm, D/m = 
3,50), Breite der Röhre 10,37 + 0,04mm (normal 11,01 + 0,03 mm, 
D/m = 12,80), vordere Breite 24,03 + 0,19 mm (normal 23,61 + 0,18 mm, 
D/m = 1,61). Auffallend ist eine immer wieder zu beobachtende Ab- 
normität an den Filamenten. An ihnen entwickeln sich oft mehr oder 
weniger lange, kräftig behaarte Auswüchse (s. Abb. 5). 

Die & Fertilität der Fusca-Pflanzen ist schlecht, jedoch bedeutend 
besser als die von Anaemica-Blüten, so daß Selbstungen gelingen. Von 
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Abb. 5. Links normale, rechts Fusca-Staubgefäße. 


20600 Fusca-Pollenkörnern waren 4297 = 20,86% gesund (in normalen 
Pflanzen 66,33%). Wie bei Anaemica, so wechselt auch bei Fusca der 
Grad der Pollenfertilität innerhalb eines Blütenstandes stark. Neben 
d sterilen Blüten finden sich hin und wieder solche von fast normaler 
Fertilität. Die zytologischen Bilder gleichen ganz denen von Anaemica. 
Überzählige Chromosomen wurden an etwa 100 Platten festgestellt. Die 
Degeneration der Gonen beginnt kurz nach der Reduktionsteilung im 
Tetradenverband. 
Der Typ Purpurea. 

Auch Purpurea-Pflanzen lassen sich schon im Pikierkasten, also etwa 
im Alter von 6 Wochen, jedoch nicht mit unbedingter Sicherheit, erkennen. 
Sie sind meist nicht so wüchsig wie normale junge Pflanzen und fallen 
gewöhnlich durch breite rundliche Blätter auf. Die Vergrößerung der 
Blattspreite ist auch an blühenden Pflanzen meist sehr deutlich (s. Abb. 6), 
ich konnte jedoch hin und wieder Individuen beobachten, deren Blätter 
nicht breiter oder länger als die normaler Pflanzen waren, die aber 
charakteristische Purpurea-Blüten hatten. 65 Purpurea-Blätter waren 
im Durchschnitt 6,67 + 0,08 em lang (normal 6,35 + 0,06 cm, D/m = 
3,20), und 2,32 + 0,03 cm breit (normal 1,76 + 0,01 cm, D/m = 18,06). 
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Die Blütenstände enthalten meist weniger Blüten als diejenigen normaler 
Pflanzen. Die Purpurea-Blüte weicht auch in Farbe und Form unver- 
kennbar von der normalen Blüte ab. Das verwaschene Rot der Unterlippe 
ist stets sehr kräftig purpurfarben ausgeprägt, was die Benennung des 
Typs veranlaßt hat. Die Blüten sind etwa gleich groß wie die normaler 


CREME: : 3 


tet 4 
LE 
Abb. 6. Blühende Purpurea-Pflanze. Abb. 7. Blühende Rotunda-Pflanze. 


Pflanzen, ihre Röhre ist aber verlängert und dabei schmaler, so daß die 
Blüten zarter und zierlicher wirken als normale Blüten. Messungen an 
100 Purpurea-Blüten ergaben eine mittlere Länge von 39,71 + 0,13 mm 
(normal 40,05 + 0,09 mm, D/m = 2,26), eine mittlere Röhrenlänge von 
18,88 + 0,06 mm (normal 18,48 + 0,04 mm, D/m = 5,71), eine mittlere 
Breite der Röhre von 9,84 + 0,04 mm (normal 11,01 + 0,03 mm, D/m = 
23,40) und eine vordere Breite von 22,72 + 0,32 mm (normal 23,61 + 
0,18 mm, D/m = 2,47). Wie bei den anderen Formen ist die $ Fertilität 
stark herabgesetzt, sie erreicht im Durchschnitt den Wert von 3,0% 
gegenüber 66,33% normaler Geschwisterpflanzen. Das überzählige 
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Chromosom wurde in etwa 100 somatischen Platten festgestellt. Die 
Degeneration der Gonen verläuft bei Purpurea ebenso wie bei den bisher 
beschriebenen Typen. 
Der Typ Rotunda. 

Beim Auspflanzen aus den Pikierkästen, also im Alter von etwa 
6 Wochen fallen die jungen Rotunda-Pflanzen durch eine bedeutende 
Wachstumshemmung und durch einen ins Olivgrüne spielenden Farbton 
der Blätter auf. An etwas älteren Pflanzen sind die Blätter auch in ihrer 
Form deutlich von normalen Blüten der gleichen Sippe zu unterscheiden. 
Sie sind länger und breiter, die Spreite zeigt vielfach unscheinbare Ein- 
beulungen, die Blattränder sind häufig gewellt (s. Abb. 7). Die genauen 
Maße von 66 Blättern des 5. Blattwirtels von Gewächshauspflanzen 
waren: Mittlere Länge 6,84 + 0,06 cm (normal 6,35 + 0,06 em, D/m = 
5,76), mittlere Breite 2,15 + 0,03 cm (normal 1,76 + 0,01 cm, D/m = 
12,58). Die Blüten der Rotunda-Pflanzen sind klein und rundlich. Der 
Name Rotunda geht auf die Form der Blüten zurück. Die Blütenmessungen 
von 100 Rotunda-Blüten brachten folgende Werte: Mittlere Länge der 
Blüten 33,74 + 0,10 mm (normal 40,05 + 0,09 mm, D/m — 48,50), mitt- 
lere Röhrenlänge 15,78 + 0,04 mm (normal 18,48 + 0,04 mm, D/m = 
54,00), mittlere Röhrenbreite 10,10 + 0,03 mm, (normal 11,01 + 0,03 mm, 
D/m = 22,75), vordere Breite 23,16 + 0,14 mm (normal 23,61 + 0,18 mm, 
D/m = 2,04). Keiner der bisher beschriebenen Trisome ist im ¢ Ge- 
schlecht so weitgehend steril wie Rotunda. Selbstungen wurden unzählige 
Male versucht, sie gelangen innerhalb der reinen Sippe bisher niemals. 
Von 20000 gezählten Pollenkörnern waren nur 9 gesund, der Rest 
geschrumpft; die Fertilität betrug also 0,05% (normal 66 33%). Bei 
dieser Form also sind die Degenerationserscheinungen der Gonen nach 
der Reduktionsteihing besonders stark. Wie bei den bisher beschriebenen 
Typen wurde die Chromosomenzahl 17 an etwa 100 somatischen Platten 
festgestellt. 





Wurden in dem ersten Teil dieser Mitteilung die Besonderheiten der 
einzelnen Formen kurz geschildert, so soll hier noch einmal zusammen- 
fassend dargestellt werden, in welcher Art die verschiedenen überzähligen 
Chromosomen den Phänotyp der Pflanzen verändern. Tabelle 1 gibt 


Tabelle 1. Blütenmessungen. 
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3 5 Lange Lange Breite Vordere 

22 pète | Dim nn D/m rs ms D/m Breite D/m 

- mm mm mm mm 
Normal 100 | 40,05 + 0,09 18,48 + 0,04 11,01 + 0,03 23,61 + 0,18 
Anaemica | 100 | 42,89 + 0,17 | 14,94] 21,62 + 0,06 |44,85| 11,33 + 0,05) 5,03| 28,39 + 0,22 | 17,07 
Rotunda 100 | 33,74 + 0,10 |48,50| 15,78 + 0,04 | 54,00! 10,10 + 0,03 | 22,75| 23,16 + 0,14 | 2,04 
Purpurea | 100 | 39,71 + 0,13 | 2,26| 18,88 + 0,06 | 5,71] 9,84 + 0,04 | 23,40) 22,72 + 0,32 | 2,47 

100 | 38,68 + 0,15 | 8,05| 18,76 + 0,07| 3 10,37 + 0,04 | 12,80) 24,03 + 0,19 | 1,61 
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Abb. 8. Graphische 
Blütenlänge 
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als für normale Pflanzen. 


der Maße für die 


Darstellung 
bei den einzelnen Typen. 





eine Übersicht über die Blütenmessungen. Das Anaemica-Chromosom 
bewirkt eine ausgesprochene Verlängerung der Blüten; das Purpurea- 
Chromosom hat keinerlei Einfluß auf die Blütenlänge, während die über- 
zähligen Chromosomen der Typen Rotunda und Fusca eine Verkürzung 
der Blüte bedingen. Graphisch sind die Verhältnisse auf Abb. 8 wieder- 


gegeben. Die Maße für die 
Röhrenlänge zeigen gegenüber 
den Maßen der Gesamtlänge der 
Blüten Unterschiede. Neben 
Anaemica weisen hier auch Fusca 
und Purpurea eine zwar nicht 
erhebliche, statistisch immerhin 
einwandfreie Verlängerung der 
Röhre auf, Rotunda dagegen als 
einzige eine Verkürzung der 
Röhre gegenüber normalen 
Pflanzen. Die Röhrenbreite ist 
allein bei Anaemica stärker, bei 
allen anderen Formen geringer 
als normal, und in dem recht 
variablen Maße der vorderen 
Breite übertrifft wiederum allein 
Anaemica die normalen Pflan- 
zen, während alle anderen Typen 
statistisch nicht gesicherte Un- 
terschiede gegenüber der Norm 
zeigen. 

Die Blattmessungen, die zu- 
sammengefaßt in Tabelle 2 dar- 
gestellt sind, ergeben für An- 
aemica kürzere Blätter, für Fusca 
gleich lange und für Rotunda 
und Purpurea breitere Blätter 


Die mittlere Breite ist bei Anaemica und 
Fusca geringer, bei Rotunda und Purpurea größer als normal. 


Tabelle 2. Blattmessungen. 





































Typ a a à”. Länge D/m pre D/m 
Normal. 151 6,35 + 0,06 1,76 + 0,01 
Anaemica. . 133 5,75 + 0,05 8,57 1,49 + 0,01 20,70 
Rotunda . . 66 6,84 + 0,06 5,76 2,15 + 0,03 12,58 
Purpurea . . 65 6,67 + 0,08 3,20 2,32 + 0,03 18,06 
Fee: 5°. 13 6,55 + 0,17 1,11 1,53 + 0,03 4,50 
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Im allgemeinen scheinen die Zellteilungen innerhalb einer trisomen 
Pflanze ungestört zu verlaufen. Nur bei Anaemica wurden mehrfach 
normale Sektoren gefunden, die stets dem Wurzelhals entstammten. 
Leider konnte zytologisch bisher nicht festgestellt werden, wieweit es 
sich bei diesen Sektoren um Chimären der äußersten Zellschicht handelt. 
Ich vermute jedoch, da die Blüten dieser Sektoren stets normal fertil 
waren, daß auch die subepidermale Schicht die normale Chromosomenzahl 
hatte, daß also bereits der ganze Vegetationskegel normal war. An keinem 
der anderen Typen sind bisher derart chromosomal verschiedene Sektoren 
beobachtet worden. 


Zur Genetik der Trisomen. 

Eine Prüfung der Kontrollkulturen der 3 letzten Jahre zeigte, daß 
die Trisomen in geringem Prozentsatz auch in den Kontrollen auftraten. 
Dabei ließ sich nachweisen, daß die einzelnen Typen in verschieden 
großer Häufigkeit zu finden sind (s. Tabelle 3). Am häufigsten tritt mit 


Tabelle 3. Auftreten der Typen in Kontrollkulturen. 



































Zahl | È 3 
der S 3 Ps 3 Insgesamt 
Jahr Kon- % % à % I % Typen 
troll- g R 5 3 
pflanzen] + & S % 
1931 10722 | 7 0,065 3 0,027 4 0,037 3 0,027 0,158 
1932 19197 | 16 0,083 6 0,031 2 0,010 — — 0,125 
1933 12940 | 13 0,100 3 0,023 — “= — — 0,123 
Summa 42859 | 36 |0,083 + 0,01| 12 |0,028 + 0,00! 6 [0,014 + 0,00! 3 |0,006 + 0, ‚132 + 0,01 











großer Regelmäßigkeit der Typ Anaemica auf, ihm folgen Fusca, dann 
Purpurea und schließlich. Rotunda mit nur noch 0,006%. Die Unter- 
schiede in der Häufigkeit des Auftretens der verschiedenen Trisome sind 
gegeneinander statistisch gesichert. Die Werte D/m lagen im einzelnen 
bei Anaemica — Fusca = 5,55; Fusca — Purpurea = 7,00; Purpurea — 
Rotunda — 4,00. Diese Unterschiede sind wohl allein in den Chromo- 
somenpaaren selbst zu suchen, da die plasmatischen Verhältnisse in der 
Zelle überall die gleichen sind. Es muß also den einzelnen Geminis eine 
verschieden starke Neigung innewohnen, in der Reifeteilung durch ‚non 
disjunction‘ verbunden zu bleiben. Der Vorgang des Nichttrennens der 
Chromosomen in der Reifeteilung erklärt das Vorkommen 9-chromosomiger 
Gonen wohl am leichtesten, und es ist, wie noch zu zeigen sein wird, wahr- 
scheinlich, daß in erster Linie derartige Störungen der Reduktionsteilung 
im 2 Geschlecht zur Entstehung der Trisomen führen. Auf die sehr ver- 
schieden hohe Herabsetzung der ¢ Fertilität der einzelnen Typen wurde 
schon bei ihrer Beschreibung hingewiesen. Hier sei noch einmal in der 
Tabelle 4 das Ergebnis der Fertilitätsuntersuchungen zusammenfassend 
dargestellt. Es wurde bei der Beschreibung des Typs Anaemica bereits 
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gesagt, daß die Degeneration der Gonen mit dem überzähligen Chromosom 
im Tetradenverband beginnt. Das Bild ist bei allen anderen Trisomen 
grundsätzlich das gleiche. Im Verlauf der Blütenentwicklung zerfallen, 
wahrscheinlich infolge stoffwechselphysiologischer Störungen, auch 
normale Gonen, so daß eine für jeden Typ charakteristische Herab- 
setzung der 4 Fertilität eintritt. Der für jeden Typ spezifische Fertilitats- 
grad im ¢ Geschlecht läßt aber darauf schließen, daß die zum Zerfall 
normaler Gonen führenden Stoffe in den Antheren der einzelnen 
Trisome entweder in verschiedener Quantität oder auch in verschiedener 
Qualität erzeugt werden müssen. Anders scheinen mir die Unterschiede 
der $ Fertilität in der sonst genetisch durchaus gleichen Umgebung 
nicht verständlich. 


Tabelle 4. Fertilität der Typen innerhalb der Sippe 50. 


Unter- Unter- Gezählte | Gesunde | Kranke Fertilität 
suchte | suchte | Pollen- | Pollen- | Pollen- | “7% 
Pflanzen 


























Blüten körner körner körner 
Bemmel . - : . 10 100 20000 13266 6733 66,33 
sis sr 7 103 20600 4297 16303 20,86 
Purpurea .... 13 100 20000 600 19400 3,00 
Anaemica . . . . 11 72 14400 196 14204 1,36 
Rotunda. . . . . 10 100 20000 9 19991 0,05 


Mehrere Jahre hindurch wurde durch Selbstungen und reziproke 
Kreuzungen der Typen mit normalen Pflanzen der Anteil der lebens- 
fähigen Gonen mit überzähligen Chromosomen in beiden Geschlechtern 
ermittelt. Die Tabellen 5—8 zeigen, innerhalb welcher Grenzen der 
Anteil der lebensfähigen 9-chromosomigen Gonen in der Nachkommen- 
schaft der Typen schwankt. Aus diesen Versuchen geht zunächst klar 
hervor, wie ja auf Grund der beschriebenen Verhältnisse nach der Reife- 
teilung schon zu erwarten war, daß das überzählige Chromosom durch 
den Vater nicht vererbt wird. Wir finden hier nur Zahlen, die etwa dem 
Auftreten der Typen in den Kontrollkulturen gleichen. Aber auch im 
® Geschlecht zerfällt ein Teil der Gonen mit 9 Chromosomen. In keinem 
Fall bleiben die theoretisch zu erwartenden 50% 9-chromosomiger Gonen 


lebensfähig. Die geringsten 

Tabelle 5. Anteil der Rotunda-Pflanzen in Störungen lagen bei Rotun- 
verschiedenen Generationen (F,—F,). da im Jahre 1931. in d 

(Ersimaliges Auftreten 1929.) a Rn. 

: 24,01 %, also etwa die Hälf- 











a Sits x ae te der theoretisch még- 
gant Ger n| normal | Rotunda % lichen Fälle, übertragen 
wurden, während im Jahre 

1930 1 27 3 11,11 1932 von dem Typ Fusca 
= 2 = = = 1,82% 9- chromosomiger 
1933 20 433 86 19,86 Gonen im 9 Geschlecht er- 














Jal 


1% 
1% 
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Tabelle 6. Anteil der Purpurea-Pflanzen in verschiedenen 
Generationen (F,—F,). (Erstmaliges Auftreten 1931.) 








Purpurea x s Purpurea x normal Normal x Purpurea 
Jahr | Zahl der 7 Zahl der Zahl der 
Selb- Inormal mn = 4 % Kreu- normal Pur- % Kreu- normal Pur- % 
stungen zungen re zungen or; 





1932 9 189 | 27 | 14,28 23 302 | 21 | 6,95 
1933 10 124 | 22 | 17,74 19 313 | 57 | 18,21 10 436 1 | 0,22 






































Tabelle 7. Anteil der Fusca-Pflanzen in verschiedenen Generationen 


(F,—F;,). (Erstmaliges Auftreten 1930.) 











Fusca x s Fusca x normal Normal x Fusca 
Jahr | Zahl der Zahl der Zahl der 
Selb- inormal/Fusca| % Kreu- normal % Kreu- jnormal|Fusca| % 
stungen zungen zungen 
1931 2 78 7 | 8,97 2 46 4 8,70 u — — | — 
1932 26 998 | 56 | 5,61 10 274 5 1,82 1 159 | — | — 
1933 13 332 | 23 | 6,92 3 38 | 7 | 18,42 9 608 1 | 0,16 






































Tabelle 8. Anteil der Anaemica-Pfianzen in verschiedenen Generationen 
(F,—F,). (Erstmaliges Auftreten 1929.) 








Anaemica x 8 Anaemica x normal Normal x Anaemica 
Jahr | Zahl der Zahl der Zahl der 
Selb- {normal anne: % Kreu- [normal Kane: % Kreu- |normal po 4 % 
stungen zungen zungen 





1930 3 127 3 | 2,36 2 47 2 | 4,25 — — 

1931 10 230 | 23 | 10,00 119 2914 | 569 | 19,52 3 183 
1932 77 1174 | 157 | 13,37 95 1755 | 220 | 12,53 31 2542 
1933 34 626 | 34 | 13,90 44 782 | 120 | 15,34 43 2854 


0,078 
0,28 


cro | | 






































halten blieben. Während also im & Geschlecht jede Gone mit über- 
zähligem Chromosom stirbt, bleibt im $ Geschlecht ein Teil von ihnen 
erhalten, und aus diesem Grunde ist es mir auch wahrscheinlich, daß 
die immer wieder neu entstehenden Trisomen eher auf einer Nichttrennung 
der Chromosomen im 2 Gonotokonten beruhen als auf einer solchen 
in der Pollenmutterzelle. In welchem Prozentsatz nach Selbstungen 


Tabelle 9. Auftreten der Typen nach Selbstungen oder Kreuzungen 
mit normal. 





Typ xs Typ x normal Normal x Typ 
normal | Typ % normal | Typ % normal | Typ % 








Anaemica . | 2157 | 217 |10,10 | 5498 | 911 |16,75 | 5579 10 | 0,17 
Fusca . . . 1408 86 | 6,10 358 16 | 4,47 767 1 0,13 
Purpurea . 313 49 | 15,65 615 78 | 12,68 436 1 0,22 


1122 | 207 | 18,44 _ 


























Rotunda . . — — 
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wie nach reziproken Kreuzungen mit normal im Durchschnitt der 
Jahre das überzählige Chromosom übertragen wurde, zeigt Tabelle 9. 

Schließlich war noch zu prüfen, ob den normalen Pflanzen aus 
der Nachkommenschaft der Trisome eine größere Neigung zukomme, 
wiederum zur Entstehung trisomer Formen Anlaß zu geben, als normalen 
Pflanzen aus Kontrollkulturen. Wie Tabelle 10 zeigt, ist dies nicht der 
Fall gewesen. Normale Geschwisterpflanzen geben in ihrer Nachkommen- 
schaft etwa den gleichen Prozentsatz trisomer Pflanzen wie die Kontrollen. 


Tabelle 10. Selbstungen normaler Geschwisterpflanzen aus Selbstungen 
oder Kreuzungen der Typen. 





; Zahl der Zahl der untersuchten 
Typ Jahr geselbsteten Nachkommen 
Pflanzen normal Typ % 























Anaemica . . 1931—33 241 21 889 19 0,08 
Fusca . . . . | 1932—33 77 6 648 5 | 0,07 
Purpurea . . 1933 108 14 059 9 0,06 
Rotunda. . . 1933 38 5 120 == == 


Eine weitere Frage im Rahmen dieser Untersuchungen war, ob durch 
Einwirkung bestimmter Agentien auf bestimmte Entwicklungsstadien 
normaler Pflanzen die Entstehungshäufigkeit trisomer Formen erhöht 
oder das Verhältnis der einzelnen Typen zueinander in irgendeiner Form 
verschoben werden kann. Es liegen hierfür bereits zahlreiche Beob- 
achtungen vor, auf die in einer späteren Veröffentlichung näher ein- 
gegangen werden soll. Hier sei nur darauf hingewiesen, daß nach 
Zentrifugierung junger Pflanzen mit Arsenikalien und Alkaloiden ein 
gesteigertes Auftreten von trisomen Pflanzen beobachtet werden konnte. 
Gleichzeitig ließ sich feststellen, daß in diesen Kulturen der Typ Purpurea 
fast stets häufiger auftrat als der Typ Anaemica. Die Ergebnisse sprechen 
also dafür, daß mit Hilfe äußerer Einwirkungen ein Einfluß auf das 
Nichttrennen bestimmter Chromosomenpaare zu gewinnen ist. Es ist 
daher zu erwarten, daß auch die zwei noch fehlenden Trisome, falls sie 
überhaupt lebensfähig sind, bald gefunden werden. 

Im Zusammenhang mit genetischen Fragen bedürfen die Fertilitäts- 
verhältnisse noch einmal der Erwähnung. In allen Trisomen ist die 
& Fertilität vermindert, und zwar in einem für jeden Typ charakte- 
ristischen Grade. Auf Tabelle 4 sind die Ergebnisse der Pollenunter- 
suchungen zusammengefaßt. Die zum Teil ganz außerordentlich starken 
Störungen ließen es zunächst unmöglich erscheinen, daß das überzählige 
Chromosom durch den Vater übertragen werde, und Kreuzungen mit den 
Trisomen haben diese Vermutung bestätigt. Die Fertilitätsverhältnisse 
ändern sich aber ganz überraschend, wenn Kreuzungen der Typen als 
Mutter mit anderen Sippen als Vater vorgenommen werden. Die ersten 
derartigen Kreuzungen wurden im Jahre 1932 ausgeführt. Die für jeden 
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Typ spezifischen morphologischen Veränderungen sind auch an den 
F,-Bastarden deutlich zu erkennen (s. Abb. 9). 

Die trisomen Formen der F, luxurieren in allen Merkmalen ebenso 
wie die normalen Individuen. Die Fertilitätsverhältnisse im ¢ Geschlecht 
der F, nach Kreuzung der Typen Anaemica, Purpurea und Rotunda mit 
verschiedenen Sippen gibt Tabelle 11 wieder. Es zeigt sich dabei, daß 
die $ Fertilität der tri- 
somen F,-Bastarde die 
Fertilität der normalen 

Ausgangssippe weit 
übertrifft. Sie schwankt 
im Durchschnitt zwi- 
schen 70 und 80%. 

Nach diesem Ergeb- 
nis der Pollenunter- 
suchung besteht also 
die berechtigte Hoff- 
nung, das überzählige 
Chromosom auch durch 
den Vater vererben zu 
lassen. Damit ist für 
kommende Versuche die 
Möglichkeit gegeben, 
durch systematische 
Kreuzungen zu höher 
chromosomigen Formen 
zu gelangen. Es ist mir 
heute schon bekannt, 
daß höher chromosomi- 
ge Formen lebensfähig bb. 9. Links oben Anaemica-Blüte der Sippe 50, rechts 
sind. Wiederholt traten oben normale PROS De ed F,-Blüte, 
doppelt trisome Pflan- 
zen auf, die eine Kombination aus zwei einfach trisomen darstellen. 
Für sie konnte die Chromosomenzahl 2n — 18 nachgewiesen werden. 
Außerdem kennen wir seit langem bei Anaemica zwei Formen, die sich 
durch den Grad der Wüchsigkeit voneinander unterscheiden. Obwohl 
hier die Chromosomenzahl noch nicht festgestellt ist, glaube ich 
doch, daß wir in den schwachwüchsigen Formen die ersten tetrasomen 
Pflanzen vor uns haben. 

Wenn sich aber durch vorsichtige Bestäubungen, in denen die 
vielleicht mögliche Konkurrenz zwischen normalen und 9-Chromosomen 
enthaltenden Pollenkörnern ausgeschaltet wird, bei diesen Bastarden 
die Möglichkeit ergibt, das überzählige Chromosom durch den Pollen- 
schlauch zu übertragen und damit systematisch die Chromosomenzahl 
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Tabelle 11. Fertilität der Typen nach Sippenkreuzungen. 


























Fertilitat 
Unter- | Gezählte | Gesunde | Kranke | nach nd 
en; Bat komme | Komm | Korn | vreuzung |der Sippe 50 
% % 
Anaemica x 8.2232 12 12 841 9229 3612 71,8 1,36 
Anaemica x 8.2249 22 10 000 7010 2990 70,1 
Anaemica x S.Stein| 36 10 000 7762 2244 77,6 
Purpurea x 8.2232 2 10 000 7658 2342 76,6 3,00 
Purpurea x S.Stein 6 10 000 8753 1247 87,5 
Rotunda x S.2232 31 10 000 6427 3573 64,3 0,05 
Rotunda x 8.2249 3 10 000 7643 2357 76,4 
Rotunda x 8. Stein 29 10 000 7345 2655 73,5 


zu steigern, s0 ist auf diese Weise eine breite Basis für neue Unter- 
suchungen mit Antirrhinum geschaffen, der Pflanze, die lange Zeit 
hindurch nur als klassisches Objekt für Genmutationen bekannt war. 
Es wird dann mit Hilfe der großen genisch bedingten Variabilität möglich 
sein, ausgedehnte Versuche zur Genwirkung, d.h. über die durch ver- 
schiedene Genquantitäten bedingten Veränderungen des Phänotyps 
anzustellen. 

Als naheliegende Aufgabe ergibt sich zunächst die genetische und 
zytologische Identifizierung der überzähligen Chromosomen. Für die 
genetische Analyse sind zahlreiche Kreuzungen mit Auflösern aus den 
wichtigsten Koppelungsgruppen vorgenommen worden. Über die zyto- 
logische Analyse, die nach den bisherigen Untersuchungen nicht aus- 
sichtslos zu sein scheint, und die nur auf dem Wege über die Chromosomen- 
morphologie möglich ist, wird H. Propacn gesondert berichten. 

Schließlich kann die Frage erörtert werden, weshalb bei Antirrhinum 
trisome Formen nicht schon früher gefunden wurden; denn die morpho- 
logischen Veränderungen sind für ein geschärftes Auge so auffallend, daß 
sie kaum zu übersehen sind. Wenn man an die sehr große Konstanz 
der Chromosomenzahl in der Gattung denkt und ferner berücksichtigt, 
daß nach den Untersuchungen BaAuRs für die Herausbildung der Arten 
nur Genmutationen verantwortlich zu machen sind, so liegt es vielleicht 
nahe, die Möglichkeit chromosomaler Veränderungen in der Gattung 
Antirrhinum für unwahrscheinlich zu halten. Sie liegen bei dieser 
Gattung wohl kaum in der Richtung natürlicher Entwicklungsmöglich- 
keiten. Ich glaube, daß das Auftreten trisomer Formen, die bisher nur 
in der seit 1907 ständig im größeren Maßstabe angebauten und stets 
durch Selbstbestäubung vermehrten Sippe 50 beobachtet wurden, in 
erster Linie als Inzuchtserscheinung aufzufassen ist. Es ist uns bekannt, 
daß die Fertilität der Sippe in den letzten Jahren besonders stark nach- 
gelassen hat, und man kann sich wohl vorstellen, daß als eine besondere 
Erscheinungsform der Inzucht Störungen im Teilungsmechanismus auf- 
treten, die zur Entstehung 9-chromosomiger Gonen führen. 
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Ich möchte in dieser Mitteilung noch nicht in eine Erörterung über 
die hier beschriebenen Trisome im Vergleich zu den bei anderen Pflanzen 
beobachteten Erscheinungen gleicher Art eintreten. Es soll dies erst 
in einer späteren Arbeit geschehen. Soviel sei lediglich im Vergleich zu 
den Trisomen bei Datura, der für trisome Formen bestbekannten Pflanze, 
gesagt, daß viele Erscheinungen bei beiden Pflanzen die gleichen sind, 
während in anderen Punkten deutlich Abweichungen bestehen. 

Bei Antirrhinum scheinen innerhalb der Sippe 50 alle mit dem über- 
zähligen Chromosom zusammenhängenden Degenerationserscheinungen 
bedeutend stärker ausgeprägt zu sein als bei Datura. Hier ließ sich 
zeigen, daß die 4 Fertilität der 2n + 1 Formen bei weitem geringere 
Störungen zeigt als in den Trisomen von Antirrhinum, so daß in jedem 
Fall die Übertragung durch den Vater gelang. Es ist aber möglich, daß 
diese Erschwerung der experimentellen Arbeit durch die gesteigerte 
Fertilität nach Sippenkreuzungen überwunden werden kann. 


Zusammenfassung. 

Seit dem Jahre 1929 werden in großen F,- und F,-Kulturen der 
Sippe 50 (del del) Abweichungen von der Norm beobachtet, die meist 
vereinzelt, selten zu mehreren in der Nachkommenschaft einzelner 
Pflanzen auftraten. Eine zytologische Untersuchung dieser „Typen“ 
ergab, daß es sich um heteroploide Formen bei Antirrhinum in Gestalt 
von einfachen Trisomen handelt. 

Es wurden bisher 6 Trisome gefunden, von denen die 4 am häufigsten 
auftretenden Formen Anaemica, Fusca, Purpurea und Rotunda be- 
schrieben werden. Jeder Typ zeigt durch das überzählige Chromosom 
bedingte charakteristische Veränderungen des Phänotyps. 

Anaemica-Pflanzen haben kurze und schmale Blätter und große, 
blasse, leicht geblähte Blüten, die im Blütenstand meist dicht gedrängt 
stehen. 

Fusca-Pflanzen fallen durch schmälere Blätter und veränderte Blüten 
auf, die ein kurzes, breites Knie der Unterlippe haben und auf diesem 
einen bräunlichen Farbton zeigen. 

Purpurea-Pflanzen haben breitere und längere Blätter als normale, 
die häufig glänzen. Ihre Blüten erreichen die Größe normaler Blüten, 
sind jedoch in der Röhre länger und schmaler. Auf dem Knie der Unter- 
lippe findet man meist einen kräftigen purpurnen Farbton. 

Rotunda-Pflanzen haben gleichfalls breite, lange Blätter, die in ihrer 
Farbe leicht ins Olivgrüne spielen. Die Blüten sind klein und rundlich. 

Bei allen Trisomen ist die Fertilität im $ Geschlecht stark herab- 
gesetzt. Besonders stark sind die Fertilitätsstörungen bei dem Typ 
Rotunda, von dem Selbstungen und Kreuzungen mit Rotunda als Vater 
bisher nicht gelangen. 

Planta Bd. 22. 12 
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Das überzählige Chromosom wurde für jeden Typ in etwa 100 
somatischen Platten festgestellt. 

Die Degeneration der Gonen mit dem überzähligen Chromosom 
beginnt schon im Tetradenverband. Nach Auflösen der Tetraden zer- 
fallen bis zur vollen Entwicklung der Blüte auch die meisten normalen 
Gonen, so daß ein für jeden Typ charakteristischer Fertilitätsgrad 
entsteht. 

Im 2 Geschlecht stirbt gleichfalls ein Teil der Gonen mit dem über- 
zähligen Chromosom ab. 

Selbstungen und reziproke Kreuzungen der Typen ließen erkennen, 
daß die Trisomen niemals durch den Vater und nur in beschränktem 
Maße durch die Mutter vererbt werden. 

Die Fertilität der Typen ändert sich, wenn Kreuzungen der Typen 
als Mutter mit anderen Sippen als Vater durchgeführt werden. Die 
Fertilität der trisomen F,-Bastarde übertrifft dann die $ Fertilität der 
normalen Stammsippe. Es besteht Aussicht, daß in diesen Bastarden 
die 9-chromosomigen 4 Gonen zur Keimung und Befruchtung gelangen. 
Es werden dann voraussichtlich systematisch höherchromosomige 
Pflanzen von Antirrhinum herzustellen sein, von denen heute schon 
18-chromosomige doppelt trisome und wahrscheinlich auch tetrasome 
Formen bekannt sind. 








ÜBER TSUGA-POLLEN AUS DEM TERTIÄR. 


Von 
F. KIRCHHEIMER 
(Gießen). 
Mit 9 Textabbildungen (25 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 6. März 1934.) 


Erst seit einigen Jahren wird der tertiärzeitliche Pollen allgemein beachtet 
und näher untersucht. Besonders zahlreiche Formen fanden Potonté und Krecx- 
HEIMER in den deutschen Weichbraunkohlen, doch ist die Deutung nur ganz selten 
geglückt. Aus Ölschiefern Nordamerikas hat kürzlich WopeHouse Pollen be- 
schrieben und mit dem Blütenstaub rezenter Gewächse verglichen. Der gegen- 
wärtige Stand der aussichtsreichen Arbeitsrichtung erfordert insbesondere die 
Bekanntgabe aller Pollentypen, deren Stammpflanze ausfindig gemacht werden 
konnte. Denn die Beschreibung dieser Mikrofossilien als ,,Arten‘‘ von Pollenites 
Potonié mag zwar für kohlenpetrographische Zwecke wichtig sein, befriedigt aber 
den Botaniker nur wenig. 

Die Gattung Tsuga Carr. kommt heute mit 14 Arten lediglich 
außerhalb Europas vor (Nordamerika, Himalaya, Ostasien), war hier 
aber nach verschiedenen Funden in polnischen Interglazialablagerungen 
noch während des Diluviums heimisch (vgl. u.a. Kozrowska 1926, 
S. 42)!. Das Tertiär hat auffallend wenige megaskopische Reste geliefert; 
der ähnliche Bau des Holzes und der Zapfen anderer Pinaceen läßt ihre 
Bestimmung nicht immer gesichert erscheinen. Die vorliegende Arbeit 
beschäftigt sich mit den Pollenkörnern, deren morphologische Be- 
schaffenheit eine einwandfreie Zuweisung gestattet. Da spätere Unter- 
suchungen weiteren Aufschluß über die Verbreitung der Tsugen bringen 
können, sei von allgemeinen paläobotanischen Betrachtungen abgesehen. 

Bei der Prüfung der-bereits beschriebenen Pollenfunde wurde nach Möglichkeit 
auf die Originale zurückgegriffen. Für die Überlassung von Material bin ich den 
Herren Baas-Berlin, BRADLEY-Washington, Poronté-Berlin, RuporLru-Prag und 
Srraus-Berlin zu besonderem Dank verpflichtet. Falls keine gegenteilige Angabe 
gemacht wird, befinden sich die Testpräparate in meinem Besitz. Die Optischen 
Werke Leırz-Wetzlar überließen eine mikrophotographische Einrichtung, die zur 
Herstellung der hier wiedergegebenen und für die Erläuterung morphologischer 
Einzelheiten unerläßlichen Lichtbilder diente. 


I. Bisherige Funde von Tsuga-Pollen im mitteleuropäischen Tertiär. 

Obgleich megaskopische T'suga-Reste aus dem Tertiär des Gebietes 
kaum bekannt sind (vgl. S. 176), fand sich Pollen bereits mehrfach, und 
zwar in oberpliozänen Schichten (vgl. die Übersicht auf S. 173). Ferner 
erwähnt Heck (1927, S. 119) Tsuga-Pollen aus der obermiozänen Kiesel- 
gur von Beuern (Oberhessen); der beobachtete Pollen wurde nicht 


1 Es soll nicht unerwähnt bleiben, daß in den quartären Torfen Nordamerikas 
Tsuga-Pollen häufig gefunden wurde (vgl. u.a. Srars 1931, S. 650; HoupEx 
1933, S. 5). 

12* 
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abgebildet, meines Wissens ist auch kein Präparat vorhanden. Die sorg- 
fältige Durchmusterung des Gesteins der von Heck als Träger be- 
rg » Horizonte A, und B, hat die Angabe nicht bestätigen können. 


Abb. 1. Pie) -Pollen aus dem AREA leleuropas, Gesamtansicht im optischen 

Schnitt (360 x vergr.). a Schwanheim a. M. Le -Variante), b Reichenberg in Böhmen 

(—-Variante), c Wetterauer Hauptbraunkohle (+-Variante), d Kahl a. M. (+-Variante, 
durch Torsion des Saumes leicht deformiert). 





Auf Grund eingehender Untersuchung bin ich zu der Auffassung 
gelangt, daß die T'suga-Pollenkörner der vier genannten oberpliozänen 
Ablagerungen demselben Formenkreis angehören (vgl. Abb. 1 und 2). Bei 





€ d 
Abb. 2. Feinbau des Saumes oberpliozänen Tsuga-Pollens (800 x vergr.). a Schwanheim a. M., 
b Reichenberg in Böhmen, c Wetterauer Hauptbraunkohle, d Kahl a. M. 
Berücksichtigung der erheblichen Variationsbreite stimmen die Größen- 
Mittelwerte nahezu überein. Die Form des Pollens gleicht einer Scheibe 
oder flachen Linse. Der kennzeichnende äquatoriale Saum hat sehr 
verschiedene Breite (3—12 u), die von dem Durchmesser des eigent- 
lichen Pollenkörpers unabhängig ist. Gegen ihn ist der Saum scharf 
oder weniger deutlich abgesetzt, er zeigt sich vorwiegend als Kranz 
unregelmäßig gestalteter blasiger Wiilste. Ihre Wände erscheinen 
im optischen Schnitt gleich Leisten, die unter Biegung etwa radial 
verlaufen und sich stellenweise berühren (sog. ‚„Radiärstäbchen‘). Da 
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Tsuga-Pollen aus dem Oberpliozän Mitteleuropas. 





Pollengröße in u (das variations- 
Fundschichten bi 
IRCHHEIMER 
1934a, Abb. 4 auf S.19 
Minimum | Maximum} Mittel | dar, t worden) 








Braunkohlenton von Schwan- 
heim a. M. (Baas 1932, 8.297; 
Taf. II, Abb. 1 und 2)! . . 48,1 80,0 66,0 180 


Braunkohle von Reichenberg 
in Böhmen (RupoLrpH 1933, 


ee aa ee 33,6 88,2 65,9 100 
Hauptbraunkohle der Wetterau 

( 1934 a, S. 19; 

Taf. V, Abb. 1—3)..... 50,8 81,9 63,1 200 


Braunkohle von Seligenstadt- 


Kahl a. M. (KIRCHHEIMER 
Mb BE): 7. Se WS 43,9 82,5 61,1 100 














die Wülste bei 2—8y Breite nicht gleich groß sind, erhält der Pollen 
welligen bis fast lappigen Umriß (vgl. Abb.2). Die Exine des Pollen- 
körpers besitzt je nach dem Erhaltungszustand verschiedene Struktur 
(vgl. KIRCHHEIMER 1934a, S. 19). Bei verhältnismäßig wenig geschädigten 
Individuen bedecken ihre Oberfläche rundliche Höcker, die sehr dicht 
stehen und den Elementen des Saumes entsprechen. Sind diese Gebilde 
korrodiert, so bemerkt man besonders nach tiefer Einstellung undeutliche 
und wenig regelmäßige Netze; weitere Veränderung des Pollens führt 
zu runzelig-körniger Beschaffenheit. 


Die rezente Vergleichsart des oberpliozänen T'suga-Pollens ist derzeitig nicht mit 
Sicherheit festzustellen. - Baas (1932, S. 298) untersuchte Tsuga canadensis (L.) 
Care. und die japanische T'suga diversifolia Maxım. aus dem botanischen Garten 
zu Darmstadt. Auch ich verfügte leider nur über den Pollen dieser beiden Arten, 
drei weitere Tsugen schienen mir nicht zuverlässig bestimmt. Nach Baas entspricht 


1 Präparate im Besitz von Baas-Berlin (Anschrift: Offenbach a. M., Friedrichs- 
ring 30). Baas (1932, S. 360) hält den Schwanheimer Braunkohlenton für eine 
altinterglaziale Bildung. Doch dürfte die pflanzenführende Schicht noch im Pliozän 
zur Ablagerung gelangt sein, wie ich gezeigt habe (vgl. KIRCHHEIMER 1934a, S.46). 
Von Schwanheim stammen auch zwei mit Flügelresten versehene Tsuga-Samen, 
die Baas (1932, S. 304; Tafel IV, Abb. 56 und 57) auf verschiedene Arten zurück- 
führen möchte. Jedoch habe ich bei rezentem Material erhebliche Schwankungen 
der Größe beobachtet, die sogar noch die Unterschiede der Fossilien übertreffen. 

2 Präparate im Besitz von RuporLrH-Prag (Anschrift: Botanisches Institut 
der Deutschen Universität). Nach RupoLp# (briefliche Mitteilung) ist die Alters- 
frage der Reichenberger Braunkohle („Liegendtorfschichten‘‘) noch strittig, doch 
dürfte fast sicher Oberpliozän vorliegen und wenigstens für die tieferen Horizonte 
Diluvium ausgeschlossen sein. Wahrscheinlich stammt ein Teil der Hölzer ebenfalls 
von Tsuga, doch verkennt RupoLrH (1933, S. 50) keinesfalls die Schwierigkeit 
einer näheren Bestimmung unberindeter Cedrozyl 
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der Pollen von Tsuga diversifolia mit einer Variationsbreite von 45—80 u (Mittel- 
wert 63 u) der fossilen Form, während T'suga canadensis etwas größere Körner und 
weniger entwickelten Saum besitzt. RupDoLpH (briefliche Mitteilung) hat für T'suga 
canadensis einmal den niedrigen Mittelwert 534 gefunden, hält aber ebenfalls 
Tsuga diversifolia „wegen der stärker vorspringenden Wülste‘ für ähnlicher. Nach 
meinen Messungen ist Pollen der Tsuga diversifolia von natürlichem Standort 
40—65 u (im Mittel 56 se) groB, Tsuga canadensis 44—72 y und durchschnittlich 61 ı. 
Anscheinend bilden die in Gartenkultur befindlichen Bäume größeren Pollen, 
worauf die Baasschen Messungen und auch meine eigenen Ergebnisse hinweisen. 
Ferner wird die Pollengröße durch die Vorbehandlung erheblich beeinflußt, und zwar 


a b . b 








e ce 


Abb. 3. Pollen von Tsuga diversifolia Abb. 4. Pollen von Tsuga canadensis 
MAXxIM. (rezent) aus Japan. a und b CARR. (rezent)aus Nordamerika. a und 
Gesamtansicht im optischen Schnitt b Gesamtansicht im optischen Schnitt 
(ungefähr Mittelgröße, 360 x vergr.), (ungefähr Mittelgröße, 360 x vergr.), 
c Feinbau des Saumes (800 x vergr.) c Feinbau des Saumes (800 x vergr.). 


bei Tsuga stärker als bei dem Blütenstaub der in dieser Richtung untersuchten 
Laubhölzer (vgl. KIRCHHEIMER 1933, S.151)!. Der Saum des Pollens von Tsuga 
diversifolia aus Japan besitzt zwischen 3 und 9 Breite (vgl. Abb. 3); Pollen eines 
nahe Hameln a.d. Weser angepflanzten Baumes zeigt den Saum weniger gut 
ausgebildet und höchstens 5 y breit. T'suga canadensis entwickelt auch in der Heimat 
Pollen mit schwachem Saum, der aus winzigen Bläschen besteht und nur ganz 
selten 4—5 u Breite erreicht (vgl. Abb.4). In der allgemeinen Beschaffenheit 
konnte ich keinen Unterschied zwischen dem Pollen von 7'suga diversifolia und der 
oberpliozänen Form finden, besonders im Hinblick auf die Struktur des Saumes 
(vgl. Abb. 1 und 2 mit 3). Erhebungen an den pollenmorphologisch noch nicht 
untersuchten Arten setzen eine Klärung der systematischen Verhältnisse voraus, 
über die im Schrifttum verschiedene Auffassungen bestehen. 





1 Die Messungen erfolgten an Streupräparaten des über Phosphorpentoxyd bis 
zur Gewichtskonstanz getrockneten Pollens. Als Einbettungsmittel diente Glyzerin- 
gelatine nach Kaiser (MERcK), die zur Entlüftung des Pollens bis zum Sieden 
erhitzt wurde. Durch diese Behandlung wird die Gewähr geboten, daß die Mem- 
branen im entsprechenden Quellungszustand zur mikroskopischen Beobachtung 
gelangen. Man kann nicht sagen, daß dieser Faktor bei den vergleichend- 
statistischen Untersuchungen der Pollengröße stets gebührende Berücksichtigung 
gefunden hat. 
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II. Tsuga-Pollen im nordamerikanischen Tertiär !. 


Megaskopische Reste der Gattung T'suga sind nach Berry (1929, 
S.239) nur von zwei Fundorten bekannt. In den mitteleozänen Öl- 
schiefern der Green River-Formation fand WopEeHouse (1933, 8. 491, 
Abb. 14—16) Tsuga-Pollen und einen ähn- 
lichen, als altertümlichen Pinaceenpollen be- 
trachteten Typus. 

a) Tsuga viridi-fluminipites WopEHouse. Ein 
Pollenkorn von 78 a Durchmesser, das WODEHOUSE 
wohl wegen des wenig ausgeprägten Saumes mit T'suga 
canadensis vergleicht. Diese Auffassung läßt das hier Abb. 5. Tsuga- Pollen (Ts. 
wiedergegebene Lichtbild berechtigt erscheinen (vgl. viridi - fluminipites WODE- 
Abb. 5). 

b) Abietipites antiquus WopEHOUSE. Zwei Pollen. ""ieleozänen Green River Por. 
körner von 50,2 u und 704 Durchmesser, die nach ansicht im optischen Schnitt 
WOoDEHOUSE morphologisch zwischen Tsuga und (260x vergr.), Lichtbild von 
Pinus stehen sollen. Sie besitzen einen gut ent- i 
wickelten Saum und entsprechen nach der Abbildung 
dem im Oberpliozän Mitteleuropas verbreiteten 7'suga-Pollen. Einen Unterschied 
bedeuten lediglich die von WoDEHOUSE festgestellten Falten. Jedoch ist bei 
dem Pollen anderer Koniferen (z. B. Taxus) zu beobachten, daß mitunter 
faltenartige Gebilde durch Aufreißen der Exine infolge Wasseraufnahme entstehen. 
Mit „Falten‘‘ ausgestatteten T'suga-Pollen habe ich im. Schwanheimer Braun- 
kohlenton (vgl. S.173) mehrfach gefunden. Die von WopzHouse bemerkte 
unregelmäßig-netzige Struktur der Ventralseite ist zwar der Beschaffenheit der 
Pinus-Exine nicht unähnlich; doch sah ich ganz entsprechende Erhaltungszustände 
fossilen T'suga-Pollens mitteleuropäischer Vorkommen (vgl. S. 173). Jedenfalls ist 
dieser Typus von T'suga viridi-fluminipites verschieden und nähert sich dem Pollen 
der Tsuga diversifolia. Offenbar sind im nordamerikanischen Mitteleozän beide 
Formenkreise vertreten. 








III. Neue Funde von Tsuga-Pollen im deutschen Tertiär. 

a) Geiseltal- Braunkohle. 

Sehr reich an Pollen ist die durch einzigartige tierische Fossilien 
bekannte mitteleozäne Braunkohle der Grube Cecilie im Geiseltal bei 
Halle (vgl. KırcHHEımer 1931, 8.75; Potonré 1931a, S. 325). In ihr 
findet sich auch ein Pollengestein, das nahezu vollständig aus Exinen 
besteht und dem Fimmenit heutiger Moore genetisch entspricht (KIRcH- 
HEIMER 1934a, S.487). Der Geiseltalfimmenit führt fast nur Angio- 
spermenpollen, von dem ich bislang lediglich wenige Formen bestimmen 
konnte (Myrica, Betula, Alnus, Nyssa). Auf etwa 50000 Individuen 
kommt ein geflügelter Pinaceenpollen (Pinus-Typus). Noch seltener ist 
die nachstehend beschriebene Form, die zu T'suga behört;; wahrscheinlich 
lag mir dieser Pollen bereits früher vor (KIRCHHEIMER 1931, S. 79; 
Tafel XV, Abb. 5). Sonstige Reste der Gattung sind in der mitteleozänen 

1 Leider waren mir die Präparate nicht zugänglich, sie befinden sich unter der 
Bezeichnung 6 und 8 im Besitz der U. S. Geological Survey (Anschrift: Washington, 
D. C.). 
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Braunkohle des Geiseltales nicht beobachtet worden. Die Seltenheit 
des Pollens läßt vermuten, daß seine windblütige Stammpflanze in der 
näheren Umgebung des gegenwärtigen Fund- 


ortes nur spärlich vorkam (vgl. Abb. 6). 
Es wurden 8 linsenförmig gestaltete Körner von 
38—51,7 Größe untersucht, das Mittelmaß liegt bei 
46 4. Den Pollenkörper umgibt ein ziemlich deutlich 
a b 


abgesetzter und scharf konturierter Saum, der seinem 
größten Umfang folgt und 3,8—9,6 x Breite besitzt. 
Er besteht aus lappigen Wülsten verschiedener Größe 
(2—4,5 4) und Form, die im optischen Schnitt von 
gebogenen Leisten begrenzt sind. Der Pollenkörper 
trägt entsprechende, jedoch weniger dicht gestellte 
und entwickelte Gebilde; sie zeigen sich in der Auf- 
sicht als Höcker. Die zwischen ihnen befindlichen 
5 Exinestreifen täuschen bei tiefer Einstellung ein 
Abb. 6. Tsuga-Pollen aus der Netzwerk vor. 
milieleoninen Braunkehle des Diese Beschaffenheit spricht für die T'suga- 
Gesamtansicht im optischen Natur des Pollens. Er gleicht in der Exine- 
Schnitt (ungefähr Mt  skulptur dem aus oberpliozänen Ablagerungen 
bau des Saumes(800 x vergr... beschriebenen Typus, erreicht aber nur die 
Größe der Minusvarianten (vgl. S. 173). Meines 
Erachtens stammt der kleine Pollen der Geiseltalkohle von einer anderen 
Tsuga-Art, doch wird sich diese Vermutung ohne Kenntnis sonstiger 
Reste der Pflanzen nur schwer zur Gewißheit erheben lassen. 


b) Niederrheinische Braunkohle 1. 

MENZEL (1913, S. 22; Tafel III, Abb. 14) hat einen T'suga-ähnlichen 
Zapfen in der nach neueren Untersuchungen (vgl. Pair? und WEYLAND 
1934, S. 65) oberoligozänen Braunkohle des Niederrheins nachgewiesen. 
Von der Beisselsgrube beschreibt Poronıf (1931b, S. 556, Abb. 2) einen 
Sporonites igniculus mit Formeldiagnose. Nach meiner Ansicht handelt 
es sich bei diesem Typus um ein Pollenkorn von T'suga, das trotz wenig 
guter Erhaltung noch die folgenden Feststellungen erlaubt (vgl. Abb. 7). 

Der Pollen ist anscheinend linsenförmig gestaltet und mißt im größten Durch- 
messer 34,5 4. Er wird von einem über 5 x breiten äquatorialen Saum umgeben, 
der im optischen Schnitt gegen den Pollenkörper abgesetzt erscheint. Der Saum 
besteht aus Wülsten verschiedener Größe, die von unebenen Wänden begrenzt 
werden und dem Pollen welligen Umriß erteilen. Die Exine des Körpers ist mit 
flachen Höckern bedeckt, sie täuschen zuma! bei tiefer Einstellung netzige 
Struktur vor. 

Leider wurde nur dieses eine Pollenkorn gefunden. Seine Größe 
entspricht den kleinsten Individuen der besonders im Oberpliozän ver- 
breiteten Form des T'suga-Pollens (vgl. Reichenberg, S. 173). Der Pollen 








1 Präparat unter der Bezeichnung V 80 im Besitz des Instituts für Paläo- 
botanik und Petrographie der Brennsteine an der Preußischen Geologischen Landes- 
anstalt (Anschrift: Berlin N 4, Invalidenstraße 44). 
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aus der mitteleozänen Braunkohle des Geiseltales ist ebenfalls von 
geringer Größe und ganz übereinstimmend gestaltet; auch seine Exine 
läßt im Bereich des Körpers bei geeigneter Betrachtung ein Netzwerk 
erkennen. Die Frage der Identität 
muß aber bis zu erfolgreichen wei- 
teren Nachforschungen über den 
Tsuga-Pollen der Niederrheinischen 
Braunkohle offen bleiben. Ich habe 
in über 15 Proben des Profils der 
Grube „Vereinigte Ville“ keinen 
Tsuga-Pollen gefunden. a b 








a b 
Abb.7. Tsuga-Pollen aus ‚der oberoligo- 
zänen Braunkohle des Niederrheins 
(,,Sporonites igniculusPOTONIÉ"", Beissels- bei Kassel (Erbstollenflüz). a und b 
grube). a Gesamtansicht im optischen Gesamtansicht im optischen Schnitt 
Schnitt (360 x vergr.), b Feinbau des (+ -Varianten, 360 x vergr.), c Feinbau 
Saumes (800 x vergr.). des Saumes (800 x vergr.). 


c) Habichtswald- Braunkohle. 

Das Erbstollen- oder Hauptflöz gehört zur miozänen Braunkohlen- 
formation im Liegenden der Basalte des Habichtswaldes bei Kassel !. 
Die Braunkohle führt neben zahlreichen Harzkörpern nicht eben häufig 
stark geschädigten Pollen, besonders vom Pinus-Typus. Außer wenigen 
Ericaceentetraden: kommen unverkennbare Tsuga-Pollenkérner vor, 
allerdings in nur geringer Zahl und stark korrodiert (vgl. Abb. 8). 

Der größte Durchmesser des linsenförmigen Pollens schwankt zwischen 57 a und 
73 a, das Mittel aus 12 Messungen beträgt 66 u. Der vom Pollenkörper deutlich 
abgesetzte Saum erreicht bis zu 12 # Breite und besteht aus Wülsten verschiedener 
Größe, die im optischen Schnitt von stark gebogenen Leisten begrenzt werden. 
Die Exine zeigt meist grobkörnige Struktur; doch treten auch Runzeln auf, die 
sich zu undeutlichem Netzwerk fügen. 

Der Pollen entspricht in Größe und Entwicklung des äquatorialen 
Saumes dem T'suga-Pollen des Oberpliozäns. Schlecht erhaltene Indi- 
viduen der Wetterauer Hauptbraunkohle und von Schwanheim (vgl. 


1 Nach freundlicher Mitteilung des Herrn BLANCKENHORN-Marburg schließen 
die geologischen Verhältnisse ein oberoligozänes Alter des Erbstollenflözes nicht 
aus. Das hangende Flöz Busse gilt als sicher untermiozän, seine Kohle führt keinen 
Tsuga-Pollen. Doch bedarf es der weiteren Prüfung, ob dieser Befund stratigraphisch 
verwertet werden kann. ZETZSCHE und Kiusms (1932, S. 364) isolierten Pollen aus 
der Kohle des Erbstollenflözes, haben aber das auch von mir untersuchte Material 
irrtümlich als „Kasseler Eozänbraunkohle‘“‘ bezeichnet. 
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S. 173), besitzen mitunter eine entsprechende Netzskulptur der Exine. 
Bemerkenswert ist die Feststellung, daß dieser T'suga-Pollen aus dem 
mittleren Tertiär in morphologischer Hinsicht der im Oberpliozän ver- 
breiteten Form völlig gleicht. 

d) Willershäuser Ton1. 

Der pflanzenführende Ton von Willershausen im Harz hat nach den 
Funden tierischer Fossilien oberpliozänes Alter (vgl. Straus 1930, S. 302). 
Die Gymnospermen sind zwar noch 
nicht untersucht, doch sollen sich 
darunter sehr fragliche T'suga-Reste 
befinden (Straus, briefliche Mit- 
teilung). Blütenstaub ist in den mir 
zu Gesicht gekommenen Proben nur 
b sparlich enthalten ; am haufigsten wird 





a 
Abb. 9. Tsuga-Pollen aus dem ober- geflügelter Pinaceenpollen (Pinus- 


Here. a und à Gesamtansicht im op. IYPUS) sehr schlechter Erhaltung be- 
tischen Schnitt mex vergr.), stark obachtet. Nach langem Suchen fand 


San aoe. ich im „gebänderten Ton“ vier T'suga- 
Pollenkörner, die durch Abbau der Exine sehr hyalin geworden sind. 
Leider liegen die betreffenden Individuen in Kanadabalsam, der für 
Pollen dieses Erhaltungszustandes ein nur wenig geeignetes Einbettungs- 
mittel vorstellt. 

Die Größe der Pollenkörner schwankt zwischen 45 und 87 x (Mittel 63 1). Der 
bis zu 10 x breite Saum ist gegen den hyalinen, schwach runzeligen Pollenkörper 
deutlich abgesetzt; die Wülste sind noch eben wahrnehmbar, alle Einzelheiten 
ihrer Struktur aber verloren gegangen. 

Es besteht für mich kein Zweifel, daß es sich bei diesen Resten um 
Tsuga-Pollen der bereits aus dem Oberpliozän bekannten Form handelt 
(vgl. S. 172). Körner dieses Erhaltungszustandes wurden z.B. in der 
Wetterauer Hauptbraunkohle häufig angetroffen. Vielleicht liefert die 
von FırBAs geplante eingehende Durchforschung der Willershäuser Ab- 
lagerung besser erhaltenen T'suga-Pollen. 


e) GroB-Steinheimer Braunkohle. 

In der wahrscheinlich oberpliozänen Braunkohle von der Höllziegel- 
hütte bei GroB-Steinheim a. M. fand sich ein Zapfen, der nach seinem 
Bau von Tsuga stammt und Merkmale verschiedener heute auf Ostasien 
beschränkter Arten an sich. trägt. Die pollenanalytische Untersuchung 
ergab reichlich Tsuga-Pollen von dem im Oberpliozän verbreiteten und 
mit Teuga diversifolia verglichenen Typus (vgl. 8.174). Da dieses 
wichtige Vorkommen und seine Begleitflora stratigraphische Bedeutung 
haben, erfolgen die eingehende Beschreibung und Abbildung in nächster 
Zeit an geeigneter Stelle. 
1 Präparate im Besitz von Stravs-Berlin (Anschrift: Berlin S 42, Luisenufer 38). 
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Zusammenfassung. 

Megaskopische Reste der Pinaceengattung T'suga CARR. sind im Tertiär 
überaus selten. Von der weiten Verbreitung zeugen aber Pollenkörner, die 
in zahlreichen Ablagerungen dieser Zeit nachgewiesen werden konnten. 

a) Oberpliozän (jüngstes Tertiär): 7’'suga-Pollen fand sich im Braunkohlenton von 
Schwanheim, in der Braunkohle von Reichenberg, in der Wetterauer Hauptbraun- 
kohle, in der Braunkohle von Seligenstadt-Kahl und Groß-Steinheim sowie im Ton 
von Willershausen. Die Pollenkörner gehören einem Formenkreis an und sind von 
dem Blütenstaub der heute in Japan lebenden T'suga diversifolia nicht verschieden. 

b) Untermiozän bzw. Oberoligozän (mittleres Tertiär): Mit dem oberpliozänen 
Typus übereinstimmender Tsuga-Pollen kommt in der Braunkohle des Habichts- 
waldes vor. ,,Sporonites igniculus‘‘ Potonré aus der Niederrheinischen Braun- 
kohle wurde als kleines Pollenkorn der Gattung erkannt. 

c) Mitteleozän (älteres Tertiär): In den Ölschiefern der Green River-Formation 
fand sich ein Pollenkorn (Teuga viridi-fluminipites WoDEHOUSE), das dem Blüten- 
staub der jetztweltlichen nord ik hen T'suga canadensis entspricht. Abieti- 
pites antiquus WODEHOUSE vom gleichen Fundort, wird als T’suga-Pollen aufgefaßt. 
Ferner ist aus der Braunkohle des Geiseltales T'suga-Pollen bekannt, der von der 
im Oberpliozän verbreiteten Form artverschieden ist. 

Diese Ergebnisse beweisen die Bedeutung der qualitativ-pollenanalyti- 
schen Methode für die Erweiterung unserer Kenntnis der voreiszeitlichen 
Pflanzenwelt. Hoffentlich wird der jungen Arbeitsrichtung auch von 
botanischer Seite die für den Ausbau wünschenswerte Förderung zuteil. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Königl. tierärztlichen und 
landwirtschaftlichen Hochschule, Kopenhagen.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN KOHLENSTOFFHAUSHALT 
EINER GEWÄCHSHAUSPFLANZE IM WINTER BEI TAGES- 
LICHT UND MIT ELEKTRISCHER ZUSATZBELEUCHTUNG. 


Von 
E. K. GABRIELSEN. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. März 1934.) 


1. Einleitung. 

Als Glied einer größeren Untersuchung der physiologischen Vor- 
gänge bei grünen Blättern haben Brown und EscomBk& (1) einige Be- 
stimmungen der Kohlensäureassimilation bei Gewächshauspflanzen im 
Winter vorgenommen. Die Bestimmungen, die teils bei künstlichem 
Licht eines WELSBAcH-Brenners, teils bei Tageslicht ausgeführt wurden, 
gaben das überraschende Resultat, daß sich in keinem Falle ein Assi- 
milationsüberschuß bei den Blättern zeigte. Es wurde festgestellt, daß 
die wesentliche Ursache in einer anomal hohen Atmungsintensität der 
Blätter bestand, und es wurde in einer besonderen Untersuchung gezeigt, 
daß die Blattatmung bei einer Reihe von Gewächshauspflanzen ungefähr 
10mal so groß war wie diejenige im Sommer bei Sonnenpflanzen im 
Freien. Methodische Fehler bei diesen Ergebnissen scheinen aus- 
geschlossen, da die von BROWN und EscoMBE mit derselben Methode 
ausgeführten Bestimmungen der Atmungsintensität bei Freilandpflanzen 
im großen und ganzen mit Beobachtungen anderer Verfasser auf Grund 
anderer Methoden übereinstimmen. In einer früheren Arbeit in dieser 
Zeitschrift (2) habe ich gezeigt, daß hohe Atmungsintensitäten bei 
Blättern der Gewächshauspflanzen jedenfalls keine gewöhnliche Er- 
scheinung sind. Unter 76 Bestimmungen an 19 Arten aus verschiedenen 
Gewächshäusern fanden sich keine Werte, die sich mit denen von BROWN 
und EscoMBE an Größe messen konnten. Ganz im Gegenteil lagen die 
Intensitäten der Versuchspflanzen — mit nur einer Ausnahme — innerhalb 
des für Schattenpflanzen charakteristischen Intervalls. 

Die Atmungsgröße sowohl der Blätter wie der ganzen Pflanze ist 
von besonderer Bedeutung, wenn die Kohlensäureassimilation, wie bei 
unseren Gewächshauspflanzen im Winter, weit geringer ist als an den 
Freilandstandorten im Sommer oder auf siidlicl eren Breiten. Je größer 
die Atmung und je kleiner die Kohlensäureassimilation infolge der 
geringeren Intensität und Einwirkungsdauer der Beleuchtung wird, desto 
kleiner wird die Produktion von organischem Stoff. Man hat allen Grund 
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zur Annahme, daß die Gewächshauspflanzen im Winter infolge ihrer 
niedrigen Atmungsintensität ebenso wie die Schattenpflanzen besonders 
an lichtarme Bedingungen gewöhnt sind. Um diese Vermutung zu 
prüfen, stellte ich in den Monaten Januar und Februar 1932 und 1933 
einige Versuche über die Kohlensäureassimilation einer Gewächshaus- 
pflanze, ihre Respiration und ihren Zuwachs an. Auf Grund der Er- 
gebnisse wurden die in den täglichen Kohlenstoffhaushalt der Pflanze 
eingehenden Größen berechnet, nämlich die Menge der assimilierten, sowie 
der Atmungs-Kohlensäure und des produzierten organischen Stoffes. 


2. Die Kultur der Versuchspflanzen. 

Als Versuchspflanze diente Cucumis sativus (Butchers disease resisting). 

Möglichst gleich große Keimpflanzen wurden verpflanzt und in zwei Räumen 
des Versuchshauses des Laboratoriums in gutgedüngtem Boden weiter gezogen, 
im 1. Jahr frei in einem Beet, im 2. in Töpfen. Die Temperatur wurde bei 20° + 2°C 
gehalten, und der relative Feuchtigkeitsgehalt der Luft sank nie unter 80%. 
Temperatur und Feuchtigkeitsgrad wurden durch Termohydrographen, deren 
empfindlichen Teile zwischen den Pflanzen angebracht waren, kontrolliert. Die 
Luft in den Versuchsräumen wurde, so lange die Kohlensä ilation dauerte, 
durch Einströmen erwärmter Luft aus der Atmosphäre erneuert, und der Kohlen- 
säuregehalt überstieg bei Kontrollmessungen niemals die durchschnittlichen Atmo- 
sphärenwerte 0,55 mg/l um mehr als 0,05 mg/l. ‘Während somit die meisten 
Wachstumsfaktoren in den zwei Versuchsräumen ganz gleichartig waren, bekamen 
die Pflanzen in dem einen Raum außer Tageslicht eine elektrische Zusatz- 
beleuchtung, und zwar durch eine Osram-Nitralampe 1000 Watt in Holophane- 
Armatur Type A.I. 500. Die Lichtstrahlen gingen unmittelbar unter der Lampe 
durch einen Wärmefilter, das aus einer 5cm hohen, beständig gekühlten Wasser- 
schicht in einem Zinkbehälter mit Glasboden bestand. Die Taubildung auf dessen 
Außenseite wurde. durch Behandlung mit Taufett verhindert. Im Jahre 1932 
wurde die Lampe in der Weise angebracht, daß die Keimblätter der Pflanzen 
durchschnittlich mit 2000 „Lux‘‘ beleuchtet wurden, wobei die Beleuchtung etwa 
um 10% von der Mitte der Versuchsfläche bis zum Rande abnahm. Entsprechend 
dem Wachsen der Pflanzen wurde die Lampe gehoben, so daß der Abstand 
beständig der gleiche blieb. Die Beleuchtungsdauer betrug 1932 12 Stunden von 
Anbruch der Dunkelheit an. 1933 wurden die Pflanzen in gleicher Weise mit 
mindestens 10000 ,,Lux‘‘, und zwar 6 Stunden lang vom Anbruch der Dunkelheit 
an beleuchtet. Infolge ungünstiger Lage des Versuchshauses in der Nähe hoher 
Nachbarhäuser erreichten nur die elektrisch beleuchteten Pflanzen eine solche 
Entwicklung, daß man mit diesen Assimilationsbesti ngen vornehmen konnte. 











3. Methodik. 

Da die angewandten Methoden anderwärts ausführlich beschrieben sind, genügt 
hier eine kurze Besprechung. 

Die Lichtmessungen wurden mit einem Handinsolator nach BoYsEN-JENSEN (3, 
8. 21—25) ausgeführt. Die Beleuchtı t ät wird in „Lux“ angegeben, das ist 
die Beleuchtung einer Fläche in 1 m Abstand von einer Hefnerkerze, wenn das 
Licht durch ein rotgelbes Glas filtriert wird (Filterglas von Schott u. Gen. F. 21707, 
E.K. 50; 1 mm). 

Die Bestimmung der Kohlensäureassimilation wurde in elektrischem Licht nach 
Boysen-Jensens Methode (3, S. 9—16) vorgenommen. Sobald die Blätter der 
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Pflanzen in dem Versuchshause abgeschnitten und die Stiele in ganz kleinen Glas- 
kolben (Durchmesser < 9 mm) angebracht waren, wurden sie — verschlossen in 
einem Dewargefäß — schnell in das Laboratorium überführt und bearbeitet. Die 
Assimilationsbestimmung wurde bei 20°C in strömender atmosphärischer Luft 
vorgenommen. Während der Bestimmung waren die Blätter in einem Metall- 

mit Glasdeckel (innen 9 x 90 x 120 mm) eingeschlossen, der senkrecht 
in das Wasserbad eines Glasgefäßes mit planparallelen Wänden getaucht war. Die 
Temperatur des Luftstromes wurde vermittels des Wasserbades reguliert und durch 
ein Thermometer kontrolliert, dessen Quecksilberbehälter sich unmittelbar hinter 
dem Blatt befand. Eine 1500 Watt Osram-Nitralampe (bei konstanter 200 Volt- 
Spannung), eingetaucht in das ständig stark gekühlte Wasserbad eines viereckigen 
Glasbehälters, diente als Lichtquelle. Die Beleuchtungsintensität wurde durch 
den Abstand zwischen dem Rezipienten und der Lampe variiert. Die ersten Be- 
stimmungen einer jeden Serie wie diejenigen, bei denen mehr als !/, der zugeleiteten 
Kohlensäure verbraucht wurde, sind nicht zuverlässig und deshalb in den Tabellen 
fortgelassen. Vermittels einer Korrektion (3, S. 16) sind die Bestimmungen sämtlich 
auf einen Kohlensäuregehalt von 0,55 mg/l oder 0,030 Vol.-% der Atmosphäre 
berechnet. — Die Atmungsbestimmungen sind wie in meiner früheren, obenerwähnten 
Arbeit (2) nach BoysEN-JENSEN (3, S. 17) ausgeführt. 

Kontrolle des Zustandes der Spaltöffnungen. Für die Assimilationsbestimmungen 
wurden nur Blätter mit völlig offenen Spaltöffnungen verwendet. Eine Kontrolle 
mit Boysen-Jensens Stomatometer (3, S. 18) war nicht möglich, da bei der 
erforderlichen Behandlung die dünne Cuticula an der Basis der dichtsitzenden Haare 
beschädigt wurde, und Infiltrationen von hier aus stattfanden. Statt dessen wurde 
schnelles Eindringen von Petroleumäther als Anzeichen für offene Spaltöffnungen 
benutzt. Infiltration mit Xylol erfolgte bei offenen Spalten nur langsam, mit 
Alkohol niemals. Die Spalten waren stets offen, sobald die Pflanzen beleuchtet 
waren. 

Arealbestimmungen wurden in der gewöhnlichen Weise durch Abzeichnung die 
Blattumrisses auf Papier mit bekanntem Arealgewicht, Ausschnitt und Gewichts- 
bestimmung gemacht. — Trock gen durch Vortrocknen bei 60° 


und Schlußtrocknen bei 100°C. — Kohlenstoffbestimmungen wurden vermittels 
einer gewöhnlichen Verbrennungsanalyse in elektrischem Ofen vorgenommen. 


4. Die Ergebnisse. 

Hinsichtlich der Atmungsintensität ist bei den elektrisch beleuchteten 
Blättern (Tabelle 1) ein wesentlicher Unterschied in den beiden Jahren 
nicht zu bemerken. Der 
Durchschnitt von 9 Bestim- 
mungen beträgt bei Werten 

a « Pro zwischen 0,21 und 0,29 pro 
Datum | areal | dauer [on wa 50 gem Blattoberfläche und 
(gem) | (Min.) Stunde Stunde 0,24 mg CO,. Dieser 
2232| 494 194 312 | 0,21 Wert liegt unter der oberen 





Tabelle 1. Atmung der Blätter von 





mg CO, 





25,5 192 2,02 0,27 Grenze für das Schattenblatt, 

12.2. 32/1 50,5 | 269 | 4,40 | 0,21 die nach BOYSEN-JENSEN und 
7.2.33 [| 465 | 275 4,08 | 021 LuNDEGARDH (3, 4 und 5) 
2 45,8 271 4,46 0,24 auf 0,3 mg CO, für 50 gem 


76,2 314 9,50 0,26 
17.2.33}} 46,0 | 291 586 | 0,29 und Stunde angesetzt werden 


kann. 
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Neben der Blattrespiration setzt die Untersuchung des Kohlenstoff- 
haushaltes bei Pflanzen auch Kenntnis der Stengel- und Wurzelatmung 
voraus (Tab. 2). Der Durch- 
schnitt von 9 Bestimmungen 
mit Einzelwerten zwischen 

2 mg CO, 
0,22 und 0,29 beträgt 0,26 mg a er ul pro LE 


CO, auf 1 g Frischgewicht und Dat gewicht | sucbs- [in 
Stunde. + [TT | ee bat 0 Serna 


un 
Die Ergebnisse der Assi- (&)_] (Min) Stunde 


Tabelle 2. Atmung der Stengel und 
Wurzel von Cucumis sativus. 








milationsbestimmungen vom 1,90 | 188 6,89 | 0,25 
Jahre 1933 zeigt Tabelle 3. 23. 1. 32 1,60 197 6,22 | 0,26 
Die letze Kolumne gibt die pe = ne om 
direkt bestimmte Assimila- 2.2.32 !| 3.53 188 | 13,02 | 0,26 
tionsintensität (wirkliche Assi- 3,18 191 12,38 | 0,27 
milation minus assimilierte Ei € a 0,22 

17. 2.331 — — — 0,24 
Atmungskohlensäure). Auf - - - 0,29 

















diesen Zahlen und denen der 
Atmung (Tabelle 1) beruht die Licht- Äistniietiphähueve | in Abb. 1, wobei 
die eingezeichneten Punkte die Durchschnittswerte bei den verschiedenen 
Beleuchtungsstärken darstellen. Der gefundene Assimilationsabfall bei 





8 


mg CO, pro 50 cm? u. Stunde 


Lichtstärke 1000,Lux" 
Abb. 1. Licht-Assimilationskurve von Cucumis sativus. 


U 
= 


30000 „Lux“ ist jedoch nicht eingezeichnet, weil er vermutlich durch 
eine unzureichende Abfiltrierung der Wärmestrahlen verursacht wurde. 
Wenn diese Kurve parallel zur Ordinatenachse verschoben wird, bis der 
Anfangspunkt in den Schnittpunkt der Achsen fällt, erhält man die 
reelle Assimilationskurve. Die 1932 bestimmten Assimilationsintensitäten 
werden der Kürze wegen hier nicht angeführt; sie liegen alle auf oder 
nahe der gezeichneten Kurve. 

Die Licht-Assimilationskurve der Gurkenblätter läßt sich kurz dahin 
charakterisieren, daß sie eine Mittelstellung zwischen den bisher beob- 
achteten Licht-Assimilationskurven der Sonnen- und Schattenblätter 
einnimmt. Die Kurven der Sonnenblätter zeichnen sich infolge der 


1 Wurzel- und Stengelatmung wurden getrennt bestimmt. 
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Tabelle 3. Scheinbare Assimilation der Blätter von Cucumis sativus 1933. 











Versuchs- | Differenz | Beleuch- oie _ 1 
Datum | Vers [PEAR dauer |, mom | intensitat | 50.gem und 
, in „Lux“ unde 

(gem) (Sek.) 7 (mg) 
28. 2. 33 lb 68,2 855 0,34 250 0,30 
le 790 0,69 500 0,69 
1f 68,2 770 0,57 500 0,57 
2b 64,9 623 0,99 1 000 1,37 
2c 64,9 855 1,49 1 000 1,62 
1. 3. 33 4b 38,8 650 1,11 2 500 2,52 
5b 35,0 595 1.26 5 000 3,53 
5c 35,0 586 1,25 5 000 3,55 
6b 27,3 600 1,02 7 500 3,51 
6c 27,3 600 1,08 7 500 3,74 
7b 27,0 595 1,04 10 000 3,65 
Te 27,0 575 0,96 10 000 3,45 
8b 31,8 600 1,28 15 000 3,92 
8c 31,8 605 1,33 15 000 4,08 
9b 620 0,97 30 000 3,07 
9c 28,5 581 1,02 30 000 3,46 
2. 3. 33 10b 26,0 600 0,91 30 000 3,24 
10c 26,0 610 1,00 30 000 3,54 
10d 26,0 630 0,89 30 000 3,01 
11b 29,4 605 1,31 15 000 4,33 
Ile 29,4 595 1,31 15 000 4,41 
12b 27,7 645 1,33 10 000 4,45 
12c 27,7 605 1,19 10 000 4,10 
14b 23,4 590 1,08 20 000 4,44 
l4c 23,4 595 0,99 20 000 3,99 

















größeren Atmungsintensität durch einen tiefliegenden Ausgangspunkt 
(<—-0,5) aus, und der Kompensationspunkt wird erst bei 500 bis 
1000 Lux erreicht. Die maximale Assimilationsintensität liegt durchweg 
weit höher als bei den Schattenblättern. BOYSEN-JENSEN fand bei seinen 
Pflanzen Werte zwischen 3,3 und 8,0, LUNDEGARDH meistens ebenfalls, 
doch fand er beim Spinat eine Maximalassimilation von 11,0. Bei den 
Licht-Assimilationskurven der Schattenblätter liegt der Ausgangspunkt 
näher der Abszissenachse (> -- 0,3), und der Kompensationspunkt wird 
bereits bei 150—200 Lux erreicht. Die maximale Assimilation steigt 
bei verschiedenen Schattenblättern nach BoysEN-JENSEN nicht über 
2,1 mg pro 50 gem und Stunde. Man sieht also, daß die Kurve (Abb. 1) 
in bezug auf die beiden Kardinalwerte, Ausgangspunkt und Kompen- 
sationspunkt, mit den Kurven der Schattenblätter übereinstimmt. Der 
Kurvenverlauf über der Abszissenachse und die hohe Maximalassimilation 
(4,2 mg CO, pro 50 qem und Stunde) ähnelt dagegen mehr den Licht- 
Assimilationskurven der Sonnenblätter. 

Diese Abweichung von dem typischen Kurvenbilde bei Schatten- 
blättern kann möglicherweise auf folgende Weise erklärt werden. Bei 
Blättern von Sinapis alba hat BoysEn-JENSEN eine Maximalassimilation 
von höchstens 8,0 mg CO, pro Quadratzentimeter und Stunde (3, 8. 28) 
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gefunden. Indessen hat D. MÜLLER (6) gezeigt, daß diese Größe bei gut 
gedüngten Pflanzen, die in Wasserkultur oder in Gartenerde angebaut 
wurden, 12,5 mg CO, pro 50 gem und Stunde betrug, während stickstoff- 
hungrige Pflanzen nur eine halb so große Maximalassimilation erreichten. 
Die edaphischen Faktoren haben somit einen großen Einfluß auf die 
Licht-Assimilationskurve, und so werden auch die Abweichungen ver- 
schiedener Verfasser in bezug auf die Größe der Maximalassimilation bei 
ein und derselben Pflanzenart erklärbar. Die Licht-Assimilationskurve 
der Gurkenblätter entspricht wahrscheinlich derjenigen von Schatten- 
pflanzen, die unter den vorzüglichsten edaphischen Bedingungen 


gezüchtet sind. 
Der für die Kohlenstoffbilanz so wichtige Quotient ann 


erreicht bei den Gurkenblättern den Wert 17,5. Nach Boysen- 
JENSEN liegt er bei Schattenblättern zwischen 10 und 12, bei Sonnen- 
blättern dagegen zwischen 6 und 8. Die Gurkenblätter arbeiten 
somit weit ökonomischer als die bisher untersuchten Schattenblätter, 
erzielen jedoch nicht so hohe Werte wie die Blätter von D. MüLLERs 
gutgedüngten Sinapispflanzen. Bei Berechnung des Quotienten auf 
Grund seiner Zahlen findet man einen Wert bis zu 25,0. Bei diesen 
Gurken- und Sinapisblättern ist das sonst so charakteristische Ver- 


hältnis der Werte für — Apvieniiption 
mung 


blättern umgekehrt, die Sonnenblätter arbeiten am ökonomischsten. 
Inwieweit diese Beispiele eine erste Grundlage einer veränderten Auf- 
fassung der Ökonomie bei Sonnen- und Schattenblättern bilden werden, 
wenn die Pflanzen unter optimalen edaphischen Bedingungen wachsen, 
müssen künftige Untersuchungen entscheiden. 

Stoffproduktion. Die tägliche Produktion von organischem Stoff pro 
50 gem Blattfläche kann aus der täglich assimilierten Kohlensäuremenge 
durch Subtraktion der Respiration (von Wurzel, Stengel und Blättern) 
berechnet werden. Zu diesem Zweck muß man das Kohlenstoffprozent 
in der organischen Substanz der Pflanzen kennen. Dieser beträgt hier 
durchschnittlich 46,5. Wird die produzierte Stoffmenge in Prozenten 
des bereits vorhandenen organischen Stoffes ausgedrückt, so ergibt sich 
der tägliche, prozentweise Zuwachs an organischem Stoff 1. 

Die täglich assimilierte Kohlensäuremenge kann auf Grund der 
Licht-Assimilationskurve berechnet werden, sofern man die tägliche 





von Sonnen- zu Schatten- 





1 Dieses Zuwachsprozent wird identisch mit dem Trockensubstanzzuwachs- 
segpnische Simons» während des Wachstums 
Aschenmenge 
der Pflanze konstant ist. Bei den Gurkenpflanzen variierte während der obigen 
Versuche das Aschenprozent bei Pflanzen, die alle 10 Tage herausgenommen wurden, 
von 26,6 bis 31,4. Die beiden erwähnten Zuwachsprozente stimmen somit einiger- 
maßen überein. 


Planta Bd. 22. 





prozent sein, soweit das Verhältnis 
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Variation des Lichtfaktors kennt. In Abb. 2 ist der Tagesgang des 
Lichtes an dem hellsten Sonnentag und an einem Regentag im Januar 
wiedergegeben und mit den Lichtkurven des hellsten und dunkelsten 
Julitages verglichen. Die letztgenannten Kurven sind ausgearbeitet auf 


Grundlage eines Lichtmessungsmaterials aus dem Jahre 1928, das Herr 
Prof. Dr. BoysEN-JENSEN mir freundlichst zur Verfügung gestellt hat. 


Meine eigenen Messungen sind auf offenem Felde im Garten des Labo- 
ratoriums im Jahre 1933 ausgeführt. Tabelle 4 kann als Beispiel dafür 
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Stunden von Mittag bis Mitternacht 
Abb. 2. Tagesgang des Lichtes im Juli und Januar (vergl. Text). 


dienen, wie die Berechnungen von organischer Stoffproduktion auf 
Grundlage der Kurven in Abb. 1 und 2 und der übrigen Daten aus- 


geführt wurden. 

Die äußeren Grenzen für die organische Stoffproduktion von Gurken- 
pflanzen liegen also im Januar in Kopenhagen für eine Pflanze mit 
50 qem Blattoberfläche in frei gelegenen, hellen Gewächshäusern, bei 
20° C und normalem Kohlensäuregehalt der Luft bei 10,1 mg und -:-3,4 mg. 
Am hellsten Tage beträgt das Zuwachsprozent 8,4, am dunkelsten tritt 
ein Stoffverlust von 2,8% ein. Bei den Berechnungen ist hier un- 
berücksichtigt gelassen, daß die Stengel infolge ihres Chlorophylgehaltes 
einen Teil ihrer Respirationskohlensäure assimilieren, wodurch sich der 
Stoffverlust etwas verringert. 


Für die Bewertung und den Vergleich der Ökonomie im Kohlenstoff- 
haushalt der Pfl gibt der Quotient Nettoproduktion von organ. Stoff 


Totalatmung 
die beste Grundlage. Bei unseren Gurkenpflanzen werden im Januar 
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Tabelle 4. Stoffproduktion pro 50 qem Blattoberfläche. Cucumis sativus. 


























Hellster Januartag 1933 Dunkeister Januartag 1933 
Kl. reelle Assimi- reelle Assimi- 
Lichtstärke Li 
Bia zer ao in „Lux“ ur nd 
12—13 7000 4,0 890 1,5 
13—14 6700 3,9 750 1,3 
11—15 5000 b 500 0,9 
15—16 2800 2,9 200 0,4 
16—17 700 1,2 50 0,1 
17—18 50 0,1 0 0 
18—24 0 0 0 0 
Assimiliert CO, in 24 Std.(mg) 31,4 8,4 
Totale Atmung (mg CO 
in 24 Sd) 14,2 14,2 
Nettoproduktion von o i- 
schem Stoff (mg in 24 Std) 10,1 — 34 
Zuwachsprozent pro 24 Std. 8,4 — 2,8 











Werte erreicht, die zwischen -:-0,2 (dunkelster Tag) und 0,7 (hellster 
Tag) liegen. Im Sommer würden die Werte zwischen 2,0 (dunkelster 
Julitag) und 2,6 (hellster Julitag) liegen. Zum Vergleich diene, daß 
der Quotient bei Sinapis nach MüLLERs Zahlen (6) hier zwischen 3,1 
und 5,4 variiert. 

Durch eine elektrische Zusatzbeleuchtung kann man den Zähler des 
Quotienten erhöhen und dadurch die Ökonomie der Pflanzen verbessern. 
Am dunkelsten Januartag genügt eine 21/,stündige Beleuchtung mit 
2000 „Lux‘‘ (eine in der Praxis häufig angewandte Intensität) zur Auf- 
hebung des Stoffverlustes.- Eine 12-Stundenbeleuchtung mit gleicher 
Lichtstärke erhöht den Quotienten auf 1,0 und das Zuwachsprozent 
von -: 2,8 auf 11,8. Am hellsten Januartag wird eine gleiche Zusatz- 
beleuchtung bewirken, daß der Quotient von 0,7 auf 2,0 steigt und 
damit sich dem Quotienten eines Sommertages stark nähert. Der 
Zuwachs steigt von 8,4 auf 23,0%. Alle diese Berechnungen haben 
jedoch zur Voraussetzung, daß sämtliche Blätter der Pflanze gleich stark 
beleuchtet werden. Während dies bei Tageslicht wohl der Fall ist, sofern 
die Pflanzen hinreichend frei stehen, wird bei Anwendung einer künstlichen 
Lichtquelle eine gleichmäßige Beleuchtung sich kaum durchführen lassen. 
Stellt man nämlich eine oder mehrere Lampen so ein, daß sie aus 1 m 
Abstand die obersten Blätter einer etwa 50cm hohen Pflanze mit 
2000 Lux beleuchten, so erhalten die untersten nur 4/,, d. h. 890 Lux, so 
daß sie nicht den gleichen Beitrag zum Kohlenstoffhaushalt der Pflanze 
liefern können wie die obersten Blätter. Mit fortschreitendem Wachstum 
wird die künstliche Lichtquelle immer weniger ausgenutzt. Man muß 
sich also von vornherein mit der Tatsache abfinden, daß das wirkliche 

13* 
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Zuwachsprozent in der Folge etwas geringer wird als berechnet. Um 
die Bedeutung davon für die Praxis festzustellen, habe ich unten das 
tägliche Zuwachsprozent, wenn es auf Grund des organischen Trocken- 
substanzzuwachses in einer Periode berechnet wird, mit den Werten 
verglichen, die man nach dem angeführten Schema gewinnt. 
Vorausgesetzt, daß der Zuwachs sich gleichmäßig auf alle Pflanzen- 
organe verteilt !, kann man das tägliche Zuwachsprozent p nach BoysEex- 


JENSEN (4) durch die Formel: T, = T, (1 rn u) berechnen, wo T, das 


ursprüngliche organische Trockensubstanzgewicht und T, das Gewicht 
nach Ablauf einer Periode bedeutet, während z die Anzahl der Tage in 
der Periode ist. Als die Gurkenpflanzen im Jahre 1932 zwecks zusätzlicher 
Zwölfstundenbeleuchtung mit 2000 „Lux“ ausgepflanzt wurden, enthielten 
sie durchschnittlich 0,012 g organische Trockensubstanz. Nach 34 Tagen 
war diese auf 0,369g gestiegen. Daraus errechnet sich ein durch- 
schnittlicher Tageszuwachs von 10,6%. Wird der Zuwachs auf Grund 
des Kohlensäureumsatzes bei den Pflanzen unter Berücksichtigung der 
besonderen Beleuchtungsverhältnisse und Kohlensäurespannung in dem 
Gewächshause berechnet, so ergeben sich für einen Sonnentag 13,4%, 
für einen dunklen, bewölkten Tag 10,4%. Das direkt bestimmte Zuwachs- 
prozent liegt also hier, wo die Pflanzen in 34 Tagen eine Höhe von 
ungefähr 30 cm erreichten, innerhalb der Zuwachsgrenzen, die man bei 
der anderen Berechnungsmethode erhält, wenn auch sehr nahe der 
unteren Grenze. Im Jahre 1933, als die 6stündige Zusatzbeleuchtung 
mindestens 10000 „Lux‘‘ betrug, hatten die Pflanzen bei Versuchsbeginn 
einen organischen Trockensubstanzgehalt von 0,018 g. 36 Tage später 
betrug er 0,578g. Nach Boysen-JEnsens Formel ergibt dies ein durch- 
schnittliches Zuwachsprozent von 10,1. Nach dem Kohlensäureumsatz 
errechnen sich die Grenzen mit 8,6 und 11,6%. Auch hier, wo die 
Pflanzen etwa 25 em hoch wurden, besteht eine gute Übereinstimmung 
zwischen den Ergebnissen der beiden Berechnungsmethoden. Daß der 
direkt bestimmte Zuwachswert im Gegensatz zum Versuch von 1932, 
verglichen mit den berechneten Grenzwerten, höher liegt, findet seine 
natürliche Erklärung in der Form der Licht-Assimilationskurve, welche 
eine größere Steigung im Intervall gerade unter 2000 ‚Lux‘ anzeigt als 
in demjenigen gerade unter 10000 „Lux“. 

Die einzeln im Tageslicht wachsenden Kontrollpflanzen hatten nur 
sehr geringen Wuchs. 1932 nahm die organische Trockensubstanzmenge 
in 34 Tagen um 0,028 g zu, was ein durchschnittliches tägliches Zuwachs- 
prozent von 3,6 ergibt. 1933 war der Zuwachs in 44 Tagen 0,038 g und 
das Prozent 2,6. Die Zusatzbeleuchtung hat in beiden Fällen (12 Stunden 
2000 „Lux‘ und 6 Stunden 10000 „Lux‘) das Zuwachsprozent auf das 


1 Das Frischgewicht von Stengel und Wurzel pro 50 gem Blattfläche betrug 
bei 19 Gurkenpflanzen verschiedener Entwicklungsstufen 1,35 + 0,09 g. 
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Dreifache erhöht. Daß im ganzen genommen bei den Kontrollpflanzen 
ein Zuwachs stattgefunden hat, erklärt sich dadurch, daß ihr Kohlenstoff- 
haushalt nicht derselben Linie gefolgt ist wie derjenige der zusätzlich 
beleuchteten Pflanzen. Einige Bestimmungen zeigten, daß die Atmung 
pro 50 gem Blattfläche und Stunde weit geringer war als bei den letzt- 
genannten Pflanzen, nämlich 0,34 mg CO, pro Stunde gegen 0,59 (Durch- 
schnitt von 6 Bestimmungen). Assimilationsbestimmungen konnten nicht 
durchgeführt werden, da die Pflanzen kein hinreichendes Blattmaterial 
während der Versuchsperiode hervorbrachten. 


Zusammenfassung. 


1. Der Kohlenstoffhaushalt einer Gewächshauspflanze (Cucumis 
sativus) bei 20°C und normaler atmosphärischer Kohlensäurespannung 
wurde im Winter bei Tageslicht und mit elektrischer Zusatzbeleuchtung 
auf Grund von Assimilations-, Atmungs- und Zuwachsbestimmungen 
untersucht. 


2. Die Licht-Assimilationskurve (Abb. 1) stimmt in der Lage ihres 
Ausgangs- und ihres Kompensationspunktes mit den bis heute bekannten 
Licht-Assimilationskurven von Schattenblättern überein, während sie 
von diesen durch eine weit höhere Maximal-Assimilation abweicht. Der 

, maximale Assimilation x 
Quotient Kung beträgt 17,5. 

3. Das tägliche Zuwachsprozent an organischem Stoff wurde be- 
rechnet als die Differenz zwischen der Atmungskohlensäure (von Wurzel, 
Stengel und Blättern) und der assimilierten Kohlensäure. Die Ergebnisse 
dieser Berechnung wurden verglichen mit solchen, die sich auf den 
Zuwachs an organischer Trockensubstanz bei 2 Kulturversuchen mit 
elektrischer Zusatzbeleuchtung gründen. Die Ergebnisse stimmen gut 
überein. 
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I. Die Bedeutung des Wuchsstoffes für die phototrope Reizsehwelle der 
Haferkoleoptilen. 

In einer 1929 erschienenen Arbeit über „die Verteilung der Licht- 
empfindlichkeit in der Spitze von Haferkoleoptilen‘ stellte LANGE fest, 
daß dekapitierte Haferkoleoptilen, auch wenn ihnen nur !/, oder !/, mm 
der Spitze abgeschnitten worden war, keine phototropischen Krümmungen 
mehr ausführten, und zwar auch dann nicht, wenn mit Lichtmengen 
beleuchtet wurde, die ein Vielfaches des Schwellenwertes für normale 
Pflanzen darstellen. Danach müßte man annehmen, daß, sobald das 
Spitzchen weggeschnitten ist, die Wanderung des Wuchsstoffes von der 
Lichtseite zur Schattenseite aufhört. Dies war. schon auf Grund der 
von LANGE selbst ausgeführten Versuche wenig wahrscheinlich. Er hatte 
es sich zur Aufgabe gestellt, die Lichtempfindlichkeit der verschiedenen 
Querzonen der Koleoptile vergleichend zu bestimmen. Er ging dabei 
so vor, daß er die einzelnen Abschnitte mit einem ganz schmalen Licht- 
streifen beleuchtete und die jeweiligen Reizschwellen bestimmte. Es 
stellte sich heraus, daß die alleroberste 50 u breite Zone gegen Lichtreiz 
am empfindlichsten ist. Von da ab nimmt die Lichtempfindlichkeit 
nach unten erst langsam (bis 500), dann aber schnell ab und beträgt 
im ganzen dritten Millimeter kaum noch den 6000. Teil derjenigen der 
allerobersten 504. Der äußerste ganze Millimeter ist 160mal emp- 
findlicher als der zweite und 1800mal sensibler als der dritte. Nach den 
Ergebnissen dieser Methode müßte also eine Wanderung des Wuchs- 
stoffes auch unter der !/,-mm-Zone schon bei mäßiger einseitiger Beleuch- 
tung eingetreten sein. Somit schien das Verhalten der dekapitierten 
Pflanzen rätselhaft und forderte zu einer neuen Untersuchung heraus. 
Von dieser war aber auch eine weitere Klärung des Problems der Wuchs- 
stoffverschiebung und -wanderung bei einseitiger Beleuchtung zu erhoffen. 

Ich dekapitierte also Koleoptilen um !/,, 1/,, 1, 1!/, und 2 mm und 
bestimmte die Lichtmenge, bei der gerade noch eine Krümmung eintrat, 
also die jeweilige phototrope Reizschwelle. Bevor ich auf diese Versuche 
näher eingehe, muß noch auf eine Arbeit von SIERP und SEYBOLD (1926) 
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hingewiesen werden, in der gleichfalls versucht wurde, die Lichtempfind- 
lichkeit der verschiedenen Zonen der Haferkoleoptile zu bestimmen. 
Die Verfasser erzielten ein ähnliches Ergebnis wie LANGE, arbeiteten 
aber mit einer ganz anderen Methode. Sie verdunkelten nämlich immer 
die Zone, die über der zu untersuchenden lag. Sie stellten also z. B. 
die Reizschwelle fest für Koleoptilen, deren oberster !/, mm verdunkelt 
war. Dann wurde !/,, 1 mm usw. verdunkelt. Dabei war immer der ganze 
Stumpf mitbelichtet. Es 

wurde also gar nicht Tabelle 1. (Nach SrERP-SEYBOLD.) 

die Empfindlichkeit der 

einzelnen Zonen be-  Svitsemoncn Liehtgusile Belichtung | in MKS. 
stimmt, sondern nur u u 
der Abfall nach Aus- 








0 0,89 5 Sek. 4,45 
schaltung der empfind- VA 0,89 12 „ 10,68 
i i = 0,89 50 „ 44,5 
lichsten Teile. Dadurch 1 la 0.89 8 Min. 427.20 
mußten Unterschiede 1, 0,89 20 „ 1068 
gegenüber der Arbeit 2 0,89 60 ,, 3204 











LANGEs entstehen. 

Meine Versuche entsprechen denen von SIERP-SEYBOLD, nur daß bei 
mir das Spitzchen, das dort verdunkelt wurde, weggeschnitten war. 
SIERP-SEYBOLD verwandten eine Osramlampe. Das Licht fiel zuerst 
durch verschiedene Mattscheiben und lieferte danach noch 0,89 MK. 
Der Abstand von der Lampe betrug stets 1 m. Ich führe nachstehend 
in Tabelle 1 die von SIERP-SEYBOLD gefundenen Reizschwellen für die 
verschieden weit ver- 

dunkelten Koleoptilen Tabelle 2. (Eigene Versuche.) 

an, um einen Vergleich Länge der |Stärkeder| Enttfer- à 
mit den eigenen folgen- ten Spitze | quale in | der Panze [Belichtung sch weile in 
den Versuchen zu er- _! sat hs . 

















môglichen. 1, 3,8 1 3 Sek. 11,4 
In Tabelle 2 sind die 1; 3,8 0,9 10 „ ig? 
Ergebnisse i A 1 3,8 0,5 es 
Biene main V4 177, 38 1 10 Min. | 2280 
suche mit dekapitierten 2 3,8 0,2 40 ,, |228000 
Koleoptilen aufgeführt. 


Als Lichtquelle wurde eine 16-Watt-Osramlampe benutzt, die nach Vor- 
schaltung einer Mattscheibe noch 3,8 MK spendete. Durch gestaffelte 
Aufstellung wurden die Abstände von der Lampe variiert. Jeder Versuch 
wurde wiederholt. In jeder Serie wurden 8—10 Pflanzen benutzt. Die 
Reizschwelle für unverletzte Pflanzen betrug bei mir 6,3 MKS., lag also 
etwas höher als bei SIERP-SEYBOLD. Darauf soll später noch eingegangen 
werden. 

Wie ein Vergleich beider Tabellen lehrt, ist die Übereinstimmung 
bis zur Ausschaltung des ersten Spitzenmillimeters eine fast vollkommene. 
Im Gegensatz zu LANGE läßt sich feststellen, daß auch wenig dekapitierte 
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Koleoptilen auf geringe Reizmengen reagieren, daß also auch in den 
Zonen unterhalb des ersten Viertelmillimeters der Wuchsstoff leicht 
verschiebbar ist. 

Die Reaktionszeiten bei den Versuchen waren verschieden. Die un- 
verletzten Koleoptilen zeigten eine Krümmung nach 40—50 Min., ebenso 
noch die !/, mm dekapitierten. Dann stieg die Reaktionszeit bei den 
2 mm weit dekapitierten Pflanzen bis auf 11/, Stunden. 

Wird nun bei Entfernung eines Stückes, das länger als 1 mm ist, 
eine viel größere Lichtmenge zur Erreichung der Reizschwelle erforder- 
lich als bei Verdunkelung, so könnte man annehmen, daß in tieferen 
Zonen die Verschiebung des Wuchsstoffes auf größere Schwierigkeiten 
stößt, was aus dem Bau der Koleoptile verständlich wäre. Es ist aber 
auch zu bedenken, daß in stärker dekapitierten Koleoptilen ein erheblicher 
Wuchsstoffmangel eintritt. Die Verschiebung der geringen Restmengen 
erfordert vielleicht größere Lichtmengen, um eine ausreichende Wuchs- 
stoffdifferenz beider Seiten zu erzielen. 

Es war also zu prüfen, wie sich dekapitierte Koleoptilen dem Licht 
gegenüber verhalten, denen Wuchsstoff zugeführt wird. In der folgenden 
Versuchsserie wurden die Koleoptilen dekapitiert, dann wurden sie mit 
Wuchsstoffagarwürfeln versehen und schließlich wurde belichtet, um die 
Reizschwellen zu bestimmen. Als Wuchsstoffquelle wurde Progynonagar 








Tabelle 3. 
Länge der dekapi- Reizschwellen a un 
pu — à ohne Wuchsstoff- gra ohne Wuchsstoft- cong ad 
Spitze bei SIERP- zufuhr (Frühlings- lingswert) in zufuhr (Winter- SEYBOLD in 
SEYBOLD in mm wert) in MKS. MKS. wert) in MKS. MKS, 
0 3,8 _ 6,3 4,45 
1/4 9,4 2,8 11,4 10,68 
1/a 41,8 24,8 46,9 44,5 
1 456 304 486 427,20 
U 1900 760 2 280 1068 
200 000 4560 228 000 3204 














aufgesetzt. Es wurde stets auf 1 gem ein kleiner Tropfen konzentriertes 
Progynon aufgesetzt (100 Mäuseeinheiten auf 1 com). Eine Schwierigkeit 
entstand dadurch, daß diese Versuche im Frühjahr durchgeführt wurden 
und die Pflanzen in dieser Jahreszeit trotz gleicher Temperatur und Feuch- 
tigkeit niederere Schwellenwerte zeigten als die Koleoptilen der früheren 
Versuche, die im Winter durchgeführt worden waren. Um eine sichere 
Vergleichsmöglichkeit zu schaffen, wurden daher auch die ersten Ver- 
suche noch einmal durchgeführt. In Tabelle 3 sind die sämtlichen Werte 
zusammengestellt und auch die von SIERP-SEYBOLD aufgenommen. In 
welcher Jahreszeit diese bestimmt wurden, geht aus der Arbeit nicht 
hervor. 
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Bis zu 1 mm Dekapitation stimmen jetzt die Werte ohne Wuchsstoff 
noch besser mit denen von SIERP-SEYBOLD überein. Wuchsstoffzufuhr 
setzt alle Schwellenwerte weit herab. Bis zu welcher Grenze das möglich 
ist, müssen spätere Versuche ergeben. Für die intakte Koleoptile läßt 
sich — wenn bei ihr eine entsprechende Wuchsstoffvermehrung möglich 
wäre — ein Schwellenwert von kaum mehr als 1 MKS. erschließen. 
Die früher gestellte Frage, welches die Ursache der hochansteigenden 
Schwellenwerte bei Dekapitierungen über 1 mm ist, erfährt ihre klare 
Beantwortung: Es ist lediglich der Wuchsstoffmangel. Auch bei künst- 
licher Wuchsstoffzufuhr bleibt das Verhältnis der gewählten Zonen 
indessen etwa erhalten. Es beträgt von 0—1 mm ungefähr 1 : 2 : 10 : 100. 
Da stets gleiche Wuchsstoffmengen zugeführt und junge etwa 15mm lange 
Keimlinge benutzt wurden, kann die Erhöhung des Wertes nieht daran 
liegen, daß tiefere Zonen weniger Wuchsstoff erhalten. Es muß hier also 
tatsächlich eine geringere Empfindlichkeit vorliegen, die vermutlich in 
einer schwereren Verschiebbarkeit des Wuchsstoffes in diesen tieferen Zonen 
liegt. An eine Abnahme des Reaktionsvermögens der tiefer gelegenen 
Zellen, wie sie DU Buy (1933) an älteren Koleoptilen beobachtete, ist hier 
kaum zu denken, da, wie gesagt, nur junge Pflanzen verwendet wurden. 
Zum mindesten kann dieser Faktor in meinen Versuchen nur eine ganz 
unbedeutende Rolle spielen. Andererseits läßt sich sagen, daß LancEs 
Ansicht, daß der fertige Wuchsstoff vom Licht nicht beeinflußt wird, 
nicht aufrechterhalten werden kann. Dox (1929/30) hat für Schwerkraft- 
einwirkungen entsprechende Versuche angestellt, auf die ich später noch 
zurückkomme. - pu Buy bekam bei gleicher Methodik bei mäßigem Licht 
deshalb keine phototropen Krümmungen, weil er 2 mm dekapitierte. 

Wie verhalten sich nun Koleoptilen, die zuerst beleuchtet und sofort 
nach der Belichtung dekapitiert werden? Es ergab sich, daß derart 
behandelte Pflanzen bei 1/,-mm-Dekapitation eine ungefähr 15mal so 
große Lichtmenge zur Krümmung benötigen — nämlich 171 MKS. — 
wie solche, die zuerst dekapitiert und dann belichtet werden. Man 
muß danach wohl annehmen, daß bei der intakten Pflanze der Wuchsstoff 
lediglich in der äußersten Spitze durch das Licht verschoben wird, im 
Stumpf dagegen nur in recht geringem Maße. Durch das Wegschneiden 
der Spitze sofort nach Belichtung kann sich also nur noch die geringe 
Verschiebung im Stumpf auswirken. Die Verschiebung des Wuchs- 
stoffes in dem oberen massiven Teile der Spitze geht naturgemäß leichter 
vorsich, als in dem Hohlzylinder der Koleoptile. Die Ursache der schwereren 
Verschiebung in den tieferen Zonen der Röhre bleibt aber unbekannt. 
Dekapitiert man vor der Belichtung, so übernimmt wohl die nunmehr 
oberste Zone die Funktion der eigentlichen Spitze in dem Sinne, daß 
jetzt hier die Verschiebung des Wuchsstoffes erfolgt. Daß auch in tieferen 
Zonen der Koleoptile noch quere Wuchsstoffverschiebung stattfindet, 
zeigte vor kurzem auch pu Buy (1933). 
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IL. Der Wuchsstofftransport in der tropistisch gereizten Koleoptile. 

Um über die Art des Wuchsstofftransportes bei tropistischer Reizung 
einigen Aufschluß zu bekommen, wurden zwei Versuchsserien angestellt. 
In der ersten wurden Koleoptilen dekapitiert, einseitig mit Wuchsstoff 
versehen und dann durch Licht oder Schwerkraft gereizt. In der zweiten 
Serie wurden einseitig dekapitierte Pflanzen auf ihr Verhalten den beiden 
Reizen gegenüber geprüft. Hier war also nur die eine Längshälfte der 
Spitze in Länge von 1!/,mm abgeschnitten. Dabei wurde sehr genau 
darauf geachtet, daß nicht zuviel oder zuwenig weggeschnitten wurde, 
da sonst sehr große Fehler entstehen können. Zuerst wurden dekapitierte 
Koleoptilen beobachtet, denen einseitig Wuchsstoffagar (aus Penicillium!) 
oder Avena, 15 Koleoptilen je Quadratzentimeter) auf die Schnittfläche 
aufgesetzt war. Sie wurden horizontal gelegt, und zwar so,daß der Wuchs- 
stoffwürfel oben lag. Tabelle 4 zeigt das Ergebnis: Die Pflanzen blieben 
gerade oder kriimmten sich schwach nach unten oder nach oben. 











Tabelle 4. 
Anzahl 
Tem- rom Reaktion nach 
ptilen}| 60 Min. 90 Min. 120 Min. 150 Min. 
11.1.32 | 21° 4 keine keine 3 gerade, 3 gerade, 
Krümmung| Krümmung! 1 — nach | 1 leicht nach oben 
oben 
13.1.32 | 18° 8 Desgl. Desgl. keine 3 gerade, 
Krümmung | 3 leicht nach oben, 
2 leicht nach unten 
14.1.32 | 17° 5 Pe a Desgl. keine Krümmung 
26.1.32 | 18° 5 ph > “+ 3 nach unten, 
2 gerade 




















Die Wirkung der beiden verwendeten Wuchsstoffarten war die gleiche. 

Setzt man auf 11/,mmm dekapitierte, horizontal gelegte Koleoptilen 
den Wuchsstoff so auf, daß er die ganze Schnittfläche bedeckt, so krümmen 
sich die Pflanzen normal geotrop nach oben. Dies haben schon SEUBERT 
(1925) und WENT (1928) gefunden. Der Stumpf ist also in der Lage, 
allseitig zuflieBenden Wuchsstoff zur Unterseite zu verschieben (DoLK 
1929 und 1930), woraus sich ergibt, daß er durch die Schwerkraft polarisiert 
wurde. Dies geht auch aus BrAuners (1923) Versuchen hervor, bei 
denen horizontal exponierte Stümpfe nachträglich Wuchsstoff erhielten 
und sich dann krümmten. Dork hat, wie schon erwähnt, auf diese Weise 


1 Im Gegensatz zu Nıersen (1928) stellte ich fest, daß auch Penicillium in 
sein Nährsubstrat (Malzagar) einen wachstumsfördernden Stoff abscheidet. 
Kleine Stückchen dieses Penicillium-Malzagars fördern, einseitig dekapitierten 
Haferkoleoptilen aufgesetzt, stark das Wachstum der betreffenden Flanke. Ebenso 
erwies sich Malzagar, auf dem längere Zeit Ustilago Zeae und Ustilago Avenae ge- 
wachsen war, als stark wachstumsfördernd. 
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auch die Präsentationszeiten für verschieden lang dekapitierte, horizontal 
liegende Stümpfe bestimmt. Aus seinen Versuchen ergibt sich, daß die 
Empfindlichkeit der basalen Teile für geotrope Reizung viel größer 
ist als für phototrope. Bei Dekapitation von 2 mm ist die Präsentations- 
zeit ungefähr 5mal so lang wie bei normalen Koleoptilen, während ich 
bei phototroper Reizung bei derselben Dekapitation- eine ungefähr 
1200mal so große Energiemenge zuführen mußte wie bei unverletzten 
Koleoptilen, um eine Krümmung zu erhalten. 

Aus meinen Versuchen kann man weiter schließen, daß, wie auch 
Dorx gezeigt hat, nicht der gesamte zugeführte Wuchsstoff zur Unter- 
seite verschoben wird, daß also die Oberseite nicht ‚gesperrt‘ ist, denn 
sonst müßten sich die Stümpfe, denen an der Oberseite Wuchsstoff ge- 
boten wird, ebenfalls normal aufwärts krümmen. Ein erheblicher Teil 
des Wuchsstoffes wandert im Versuch vielmehr in der Längsrichtung, 
denn es herrscht auf der Oberseite ein Überschuß, die Koleoptilen 
krümmen sich nach unten ; oder es herrscht Gleichgewicht und die Pflanzen 
bleiben gerade. Nur in einigen Fällen trat eine Aufwärtskrümmung ein, 
aber zu einer Zeit, in der bei einigen Pflanzen die Regeneration des 
Wuchsstoffes begonnen haben konnte. 

pu Buy (1933) und NUERNBERGK (1933) berichten über entsprechende 
Versuche, die aber dort ein anderes Ergebnis lieferten. Auch sie setzten 
horizontal liegenden dekapitierten Haferkoleoptilen einseitig Wuchsstoff 
auf, und zwar auf die nach oben oder unten gekehrte Hälfte, ebenso 
auf vertikal stehende Pflanzen. Die erzielten Wuchsstoffkrümmungen 
waren jedoch alle gleich stark, gleichgültig, wie die Pflanzen aufgestellt 
waren. Diese verschiedenen Ergebnisse erklären sich daraus, daß be- 
sonders NUERNBERGK ein viel größeres Spitzenstück abschnitt als ich. 
In seinem Versuch 1: (S. 111) wird die Lange nicht genauer angegeben, 
sie dürfte aber wie in den anderen Versuchen 3—4 mm betragen haben. 
So erklärt sich auch das Verhalten der Pflanzen in seinen übrigen Ver- 
suchen, bei welchen entweder gar kein oder nur ein geringer Quertransport 
des Auxins zu erkennen war. Der Vergleich mit meinen Versuchen 
(Dekapitation 1,5 mm) lehrt, daß auch im hohlen Teil der Koleoptile 
der Quertransport in den apikalen Zonen sehr viel leichter vor sich 
geht als in den tiefer gelegenen. Somit ist anzunehmen, daß sich auch 
der rasche Quertransport in der massiven Spitze nicht nur aus der 
Geschlossenheit des Gewebes erklärt, vielmehr die Zellen hierfür eine 
besondere Eignung besitzen. NUERNBERGKs Ausführungen über den 
Quertransport im Hohlteil gelten nach dem Gesagten nur für die tiefer 
gelegenen Partien der Röhre. Untersucht man diese, so ergibt sich die 
Schwierigkeit, daß man bei den einzelnen Individuen mit Zellmaterial 
verschiedensten Reaktionsvermögens rechnen muß; anders in der 
äußersten Spitze, die das Reaktionsvermögen für Auxin sehr lange gleich- 
mäßig beibehält. 
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Tabelle 5. 
Anzahl 
Datum | Tem- „er Reaktion nach 
ptilen 60 Min. 120 Min. 150-300Min. 300 Min. 
23.1.32] 18° 15 keine keine 150 Min. keine | leicht nach oben 
Krümmung! Krümmung] Krümmung (Regeneration) 
26.1.32] 18° 5 Desgl. Desgl. 180 Min. |3 stark nach unten, 
4 nach unten, | 2 nach oben 
1 gerade 
26.1.32] 18° 5 Le nach 170 Min. alle stark nachoben 
140 Min. | 2 nach unten, | (Regeneration) 
1 nach 2 gerade, 
unten, 1 nach oben 
3 gerade 
26.1.32] 18° 5 = keine 260 Min. nicht beobachtet 
Krümmung| 1 nach unten, 
4 nach oben 
27.1.32] 18° 17 ‘a Desgl. 220 Min. te = 
4 nach unten, 
9 gerade, 
4 nach oben 




















Versuche, bei denen anstatt Wuchsstoffagar das Spitzchen den 
Koleoptilstümpfen einseitig aufgesetzt wurde, lieferten das gleiche 
Ergebnis. Das Spitzchen war wieder der nach oben gekehrten Hälfte 
der horizontal gelegten Pflanzen aufgesetzt (Tabelle 5). 

Bei diesen Versuchen waren die Stümpfe vorher ganz von Wuchsstoff 
befreit worden, und zwar durch mehrmaliges Dekapitieren (Verfahren 
nach v. Dp. Wey). Zur Kontrolle wurden zwei Versuche angesetzt, bei 
denen der Wuchsstoff an die im Versuch nach unten gekehrte Hälfte der 
Schnittfläche angesetzt war. Wie zu erwarten, kriimmten sich die 
Pflanzen wie unverletzte nach oben. 

Entsprechende Versuche wurden nun mit Koleoptilen unternommen, 
die durch Licht gereizt wurden. Die Koleoptilen wurden 1,5 mm weit 
dekapitiert, dann wurde Wuchsstoffagar der Seite aufgesetzt, die dem 
Licht zugekehrt war. Benutzt wurde eine Osramlampe, die 78 MK 
spendete und in '/; m Entfernung von den Pflanzen stand (312 MK.). 
Tabelle 6 zeigt das Ergebnis einer Versuchsserie. 


























Tabelle 6. 
Anzahl Dauer di ‘ ds à 
Datum ~. ta om Belichtung “> + Rootes 
ptilen in Minuten 2% Stunden 6 Stunden 
2. 2. 32 7 18° 10 187200 | alle Koleoptilen vom | nicht beobachtet 
Licht abgekrümmt 
3. 2. 32 5 18° 25 468 000 2 abgekrümmt, 4 sehr stark ab- 
3 gerade gekrümmt, 
1 leicht 
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pu Buy schildert in der schon erwähnten Arbeit gleiche Versuche 
mit demselben Ergebnis. 

Wie bei den geotropen Versuchen wurde noch ein Teil des Wuchs- 
stoffes verschoben, während der größere Teil an der Lichtseite in der 


(OCC 


Abb. 1. Avena-Koleoptilen halbseitig dekapitiert nach 1:/, (ce nach 2) Stunden (vgl. den Text). 
a obere Reihe: im Dunkeln; b mittlere Reihe: einseitig belichtet, Spitzenhälfte abgekehrt, 
c untere Reihe: einseitig belichtet, Spitzenhälfte zugekehrt. 


Längsrichtung hinunterfloß. Dadurch wurde die verschieden starke Ab- 
krümmung vom Licht verursacht. 

Anschließend folgen die Untersuchungen an einseitig dekapitierten 
Avena-Koleoptilen. Die Art der Dekapitation wurde schon früher be- 
sprochen. Derart behandelte Pflanzen verhalten sich im Dunkeln in 
aufrechter Stellung genau wie dekapitierte bei einseitiger Wuchsstoff- 
zuführung. Abb. la zeigt das Ergebnis eines Versuches zur Zeit der 
maximalen Krümmung,d.h.nach 1!/, Stunden. Die Abbildungen wurden 
durch Nachzeichnung photographischer Kopien hergestellt. Die halbierten 
Spitzen wuchsen während des Versuches deutlich weiter. Der Versuch 
wurde mehrmals mit demselben Ergebnis wiederholt. 

Bei Horizontallegen einseitig dekapitierter Pflanzen — die Spitzen- 
hälfte war Oberseite — zeigte sich dasselbe Bild wie in den entsprechenden 
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früher beschriebenen Versuchen. Von 22 horizontal gelegten Koleoptilen 
blieben 18 gerade, 4 zeigten eine ganz leichte Aufwärtskrümmung. 
Auch hier wurde also ein Aufwärtskrümmen in den meisten Fällen durch 
den Wuchsstoffüberschuß der Oberseite verhindert, die vermehrte Wuchs- 
stoffzufuhr der Oberseite kompensierte die durch Polarisation bewirkte 
Querverschiebung. 

Auch auf ihr Verhalten dem Licht gegenüber wurden einseitig de- 
kapitierte Koleoptilen untersucht. Die Pflanzen wurden zunächst so 
belichtet, daß die Seite des Ausschnittes zur Lichtseite wurde. Zum 
Vergleich wurde eine Serie Koleoptilen einseitig dekapitiert und ver- 
dunkelt. Die Beleuchtung dauerte während des ganzen Versuches an. 
Der Abstand von der Lichtquelle war 1/, m, Lichtstärke 3,8 MK., Zeit 
l!/, Stunden (Zahl der MKS. 82080). Das Ergebnis war, daß sich die 
belichteten Koleoptilen viel stärker kriimmten, da sich zur einseitigen 
Zufuhr des Wuchsstoffes noch die Verschiebung zu der gleichen Seite 
(Polarisation) addierte. Abb. 1 b zeigt das Ergebnis eines meiner Versuche. 

Wurde bei einseitig dekapitierten Koleoptilen der Stumpf durch einen 
mit schwarzem Papier verklebten Glasschirm verdunkelt, und wurde 
nur das Spitzchen so beleuchtet, daß das Licht auf die Wundfläche fiel, 
so war kein Unterschied in der Krümmung mit den einseitig dekapitierten 

festzustellen. Dies erklärt sich zwanglos aus der fehlenden 
Polarisation des Stumpfes. 

In dem folgenden Abschnitt wurde bei den einseitig dekapitierten 
Pflanzen die Ausschnittstelle zur Schattenseite gekehrt. Es war dasselbe 
Ergebnis zu erwarten, wie bei dekapitierten, einseitig mit Wuchsstoff 
versehenen Pflanzen, bei denen die Wuchsstoffseite wie hier Lichtseite 
war. Die folgende Tabelle 7 und Abb. 1c bestätigen, daß diese Annahme 
richtig war: die meisten Pflanzen wendeten sich deutlich vom Licht ab. 

Der Abstand der Lichtquelle betrug 1 m. 

Auch hier fließt die größere Menge des Wuchsstoffes in der Längs- 
richtung herab und verursacht die Krümmung; daß aber trotzdem 
Wuchsstoff zur Schattenseite verschoben wird, kann man daraus ent- 
nehmen, daß einige Pflanzen gerade bleiben oder daß sich das Spitzchen 




















Tabelle 7. 
Anzahl | Dauer der | Licht- 
Tem- ie, uer Reaktion nach 
n ptilen [in Minuten jin MK. 70 Min. 2 Stunden 
20.6.32| 18° 15 30 3,8 | 2 leicht zum Licht| 4 schwach zum Licht 
; Ammt hingekrü * 
2 abgekrümmt, 6 abgekrümmt, 
der Rest gerade 5 gerade 
30.6.32| 18° 9 20 3,8 | die Koleoptilen begin- | alle vom Licht ab- 
nen sich vom Licht | gekrümmt (Abb. 1c) 
a en 
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sogar ganz leicht zum Licht krümmt. Auch weist der Stumpf, der sich 
abkrimmt, keine so starke Krümmung auf wie bei einseitig dekapitierten 
Dunkelpflanzen. 

Schon im vorigen Abschnitt fand eine Versuchsserie Erwähnung, 
bei der von einseitig dekapitierten Koleoptilen nur das Spitzchen beleuchtet 
wurde, der Stumpf jedoch verdunkelt war. Damals war die dekapitierte 
Seite Lichtseite, das Licht fiel also auf die Schnittflithe. Die Pflanzen 
krümmten sich nicht anders als gleichartig dekapitierte Dunkelpflanzen. 
In der folgenden Serie wurden wieder nur die Spitzenhälften belichtet, die 
Ausschnittseite war jedoch Schattenseite. Eine direkte Polarisierung des 
Stumpfes konnte also nicht stattfinden und eine Wuchsstoffverschiebung 


bu 


Abb. 2. Vgl. den Text. 


nur in dem halben Spitzchen selbst vor sich gehen. Die mangelnde Polari- 
sierung des Stumpfes ließ erwarten, daß die Abkrümmung vom Licht 
jetzt stärker würde als im vorhergehenden Versuch lc, wo der Stumpf 
mitbeleuchtet war und demnach polarisiert wurde. Diese Annahmen 
wurden durch die Versuchsergebnisse bestätigt, doch war die Zunahme 
der Krümmung eine geringe. Auch eine Wuchsstoffverschiebung zur 
Schattenseite (Wundfläche) der Spitzenhälfte trat ein, und daraus ergab 
sich eine S-förmige Krümmung der Koleoptilen. Die verwendete Licht- 
menge lag im Rahmen der vorher beschriebenen Versuche. Das Ergebnis 
einiger Versuche zeigt die Abb. 2. 

Weitere Versuche wurden so ausgeführt, daß Koleoptilen einseitig 
dekapitiert und die Töpfe nach Befestigung der Erde mit Gips invers 
gestellt wurden, ebenso eine Serie unverletzter Pflanzen. Als weitere 
Kontrolle dienten einseitig dekapitierte Pflanzen in normaler Aufstellung. 
Nach 2 Stunden zeigten die invers gestellten Koleoptilen, normale 
und einseitig dekapitierte, nur ganz geringe Aufkrümmung, die unver- 
letzten aber nach verschiedenen Richtungen, während die einseitig de- 
kapitierten sich in Richtung des Ausschnittes krümmten. 


II. Über den Transport und die Wirkungsweise des Wuchsstoffes 
in tropistisch gereizten Wurzeln. 
Daß auch in Wurzeln Wuchsstoffbildung und -wirkung vorliegt, geht besonders 
aus den Arbeiten von CHoLopny (1929f.), sowie KEEBLE, NELSON und Snow 
(1931) und Hawker (1932) hervor. Diese fanden, daß dekapitierte Wurzeln schneller 











wachsen als unverletzte. Ferner tritt nach ihren Versuchen eine Wachstums- 
hemmung ein, wenn die eigene Spitze oder eine andere Wuchsstoffquelle (z. B. 
Koleoptilspitzen) wieder aufgesetzt werden. Wurzelzylinder wieder aufgesetzt, 
ergeben nicht die von der Spitze hervorgerufene Hemmung. Dies widerspricht 
einer Angabe von Bünnme (1928), der zu dem Ergebnis kam, daß auch diese 
eine Hemmung hervorrufen, die noch stärker sein kann als die durch die Spitze 
veranlaßte. Doch hielt er die Hemmung für eine Wundreaktion. Aus CHOLODNYs, 
KeEBLes, Syows und Hawkers Versuchen muß geschlossen werden, daß die Wurzel 
den Wuchsstoff in der Spitze bildet, daß dieser aber das Längenwachstum der 
Wurzel hemmt. v. GUTTENBERG (1932) vermutet, der Wuchsstoff könne hier das 
Dickenwachstum fördern, indem er nicht auf die Längswände, sondern auf die 
Querwände wirkt. Dafür spricht ein Versuch von CHoLopny. Dieser setzte an un- 
verletzte Wurzeln seitlich mehrere Koleoptilspitzen von Zea Mays an und beobachtete, 
daß das Längenwachstum eine starke Hemmung erfuhr, dagegen eine starke anormale 
Verdickung der Wachstumszone auftrat. Diesen Versuch habe ich mit gleichem 
Erfolg wiederholt. Auch allseitiges Ansetzen von Penicillium-Agar um die Spitze 
ruft diese starke Verdickung hervor. CHOLODNY behauptet weiter, daß der Wuchs- 
stoff der Wurzel bei der Ausführung der geotropen Krümmung unbedingt notwendig 
ist. Die Wuchsstoffverschiebung der Wurzel geht nach seinen Versuchen genau so 
vor sich wie in der Koleoptile, der Wuchsstoff wird zur Unterseite verschoben 
und bewirkt dort eine Hemmung, die die positiv geotrope Krümmung hervorruft. 
1932 erschien indessen eine Arbeit von GORTER, in der diese Auffassung bestritten 
wird. Die Verfasserin erhielt bei ihren Versuchen das Ergebnis, daß auch 1 mm 
weit dekapitierte Wurzeln dieselben geotropen Krümmungen ausführen wie normale. 
Ich habe zunächst diese Versuche mit Wurzeln von Vicia Faba, Pisum sativum und 
Zea Mays wiederholt und bekam zwar auch bei dekapitierten Wurzeln Krümmungen, 
die aber wesentlich anders aussahen als bei den unverletzten. Während sich diese 
im Anfang hakenförmig nach unten krümmten, zeigten die dekapitierten eine 
Krümmung der ganzen Wurzel in einem flachen Bogen nach unten. In weiteren 
Versuchen setzte GORTER sehr viele 1 mm lange Wurzelspitzen auf Agar und ließ 
sie einige Stunden darauf stehen. Setzte sie diese Agarblöckchen dann einseitig auf 
dekapitierte Avena-Koleoptilen, so konnte keine Krümmung beobachtet werden. 
Aus diesen Ergebnissen schließt die Verfasserin, daß die Wurzelspitze keinen Wuchs- 
stoff bildet, und kommt auf Grund weiterer Versuche zu dem Schluß, daß nur eine 
gewisse Menge Wuchsstoff von den Sproßteilen der Wurzel zugeführt wird. Auch 
Went glaubt, daß die Wurzelspitze keinen Wuchsstoff bildet, denn ein Wuchsstoff- 
transport in der Wurzel von der Spitze zur Basis steht in strengem Widerspruch zu 
der von ihm aufgestellten Polaritätstheorie. 

Die Auffassung, daß in der Wurzelspitze keine Wuchsstoffbildung stattfindet, 
ist durch BoysEn-JENSEN ! (1933) widerlegt worden. Auch er erhielt bei dekapi- 
tierten Haferkoleoptilen keinen Effekt, wenn die Wurzelspitzen auf reinem Agar 
gestanden hatten und dieser dann den Koleoptilen aufgesetzt wurde. Setzte BOYSEN- 
JENSEN aber die Wurzelspitzen von Zea caraguana auf Agar, dem Dextrose oder 
Mannit zugesetzt war, so erhielt er nach einseitigem Aufsetzen dieses Agars auf 
dekapitierte Koleoptilen gut ausgeprägte Krümmungen. Mit Wurzelspitzen von 
Vicia Faba erhielt Boysen-JENsEN überdies Krümmungen, wenn dem Agar keine 
Dextrose zugeführt wurde. Die von ihm erzielten Krümmungen waren so stark, 
daß er annimmt, den Schluß ziehen zu dürfen, daß sich aus der Wurzel bedeutend 
mehr Wuchsstoff abfangen läßt als aus der Koleoptilspitze von Avena. Er erhielt 
nämlich durch ein Agarblöckchen, auf dem 2 Koleoptilspitzen gestanden hatten, 
eine Ablenkung der dekapitierten Avena-Koleoptilen von 0,46 mm, während die 
entsprechende Ablenkung für Wurzelspitzen 1,05 mm beträgt. Ich habe den Haupt- 


1 Diese Arbeit erschien nach Abschluß meiner Versuche. 
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versuch BoysEN-JENSENs wiederholt. Der Agar wurde genau nach seinen Angaben 
hergestellt, und dann wurden auf 2qcm 60 Wurzelspitzen von 1 mm Länge während 
4'/, Stunden aufgestellt. Aus diesem Agar ausgeschnittene Blôckchen wurden auf 
20 dekapitierte Avena-Koleoptilen einseitig aufgesetzt mit dem Ergebnis, daß nach 
1!/, Stunden bei 15 Koleoptilen eine deutliche Krümmung sichtbar war. Reiner 
Dextroseagar hingegen hemmte etwas das Wachstum von 9 Koleoptilen in einer 
Serie von 16 Pflanzen. Auch untersuchte BOYSEN-JENSEN noch die Verteilung des 





b 
Abb. 3. Pisum sativum. a je 5 Koleoptilspitzen aufgesetzt. Dauer 3 Stunden (einige 
Koleoptilspitzen sind beim Photographieren abgefallen). b oberste Reihe: links Kontrolle. 
Die beiden nächsten Kontrollen mit 3 %igem Agar, rechts mit Malzagar. Mittlere Reihe: 
links Kontrolle. Die übrigen mit aufgesetztem Avena-Wuchsstoffagar. Unterste Reihe: 
links Kontrolle. Die übrigen mit Penicillium-Agar. Dauer 3 Stunden. 


Wuchsstoffes in der Wurzel. Nach seinen Ergebnissen nimmt der Wuchsstoff von 
der Spitze aus ab. Die wuchsstoffführende Zone soll ungefähr 6 mm lang sein. 
Aus den beschriebenen Untersuchungen darf man einwandfrei schließen, daß die 
Ansicht CHoLopDnys und BoYsEN-JENSENs die richtige ist, daß also der Wuchsstoff 
der Wurzel in der Spitze gebildet wird. CHoLopnY bespricht in einer kurzen Mit- 
teilung die GoRTERsche Arbeit und glaubt annehmen zu müssen, daß GORTERs 
abweichende Ergebnisse auf methodischen Fehlern beruhen. 

Um auch über die Art der Wuchsstoffverschiebung bei Schwerkraft- 
reizung in der Wurzel einigen Aufschluß zu bekommen, habe ich die 
folgenden Untersuchungen vorgenommen. Benutzt wurden Wurzeln von 
Vicia Faba, Pisum sativum und Zea Mays. Das Ankeimen erfolgte auf 


Planta Bd. 22. 14 
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nassem Filterpapier, die Aufzucht in Töpfen, die mit zerhacktem Sphagnum 
gefüllt waren. Nach 2—3 Tagen waren die Wurzeln 2—4 cm lang und 
konnten benutzt werden. Im Moos wurden sehr gerade Wurzeln erzielt, 
ungefähr 50% waren gebrauchsfähig. Die Wurzeln wurden zu den Ver- 
suchen auf wassergetränkte Korkstreifen aufgesteckt und in eine Glas- 
kammer gestellt, deren Boden mit nassem Sand und Moos bedeckt war, 
so daß stets eine maximale Feuchtigkeit herrschte. Die Glaskammer 
stand im Dunkelzimmer bei einer Temperatur von 18—20°. 

Bei den Versuchen wurden, nach einigen Vorversuchen mit verschieden- 
artig dekapitierten Wurzeln, intakte Wurzeln verwendet. Es war zu 
erhoffen, daß auch solche den Wuchsstoff aufnehmen würden, was 
durch die Ergebnisse bestätigt wurde. 

Die Wurzeln wurden in horizontaler Lage aufgesteckt, und dann 
wurde der Oberseite der Spitze Wuchsstoff zugeführt, indem Avena- 
Wuchsstoffagar, Penicillium-Agar, Spitzen von Avena-Koleoptilen oder 
3 mm lange Spitzenlängshälften der Wurzeln aufgesetzt wurden. Das 
Ergebnis war in allen Fällen gleichsinnig. Der dargebotene Wuchsstoff 
hemmte das Wachstum der Oberseite so stark, daß Aufwärtskrümmun- 
gen eintraten. Penicillium-Agar, der sich sehr schlecht dosieren läßt, 
wirkte am stärksten, manchmal so stark, daß sich die Spitze einrollte. 
Es wäre möglich, daß hier ein schädigender Stoff mitwirkt. In einigen 
Versuchen wurde an vertikal herabhängenden Wurzeln Wuchsstoff seitlich 
angesetzt. Es erfolgte dabei eine Krümmung zum Wuchsstoffagar hin, 
also eine Wachstumshemmung der Wuchsstoffseite. Reiner Agar und 
Malzagar beeinflussen das Wachstum nicht, wie aus den Abbildungen 
zu ersehen ist (Abb. 3). 

Es herrschen hier also ähnliche Verhältnisse wie bei den Koleoptilen. 
Nur ein Teil des Wuchsstoffes wird zur Unterseite verschoben, der weitaus 
größere Teil jedoch bleibt an der Oberseite und hemmt dort das Wachstum. 


IV. Die zur Krümmung erforderliche Wuchsstoffdifferenz. 
Weitere Versuche sollten entscheiden, welches Wuchsstoffgefälle zur 
Erzielung einer Krümmung nötig sei, und ob vielleicht das WEBersche 
Gesetz gelte. Auf dekapitierte Avena-Koleoptilen wurde auf beiden 
Seiten ein Wuchsstoffblöckchen aufgesetzt. Zwischen die beiden Würfel 
war ein Glimmerplättchen in einen 1 mm tiefen Einschnitt eingesetzt. 
Das Laubblatt war in allen Koleoptilen beseitigt. Leider zeigte sich, 
daß die Pflanzen durch die Verletzung sehr an Reaktionsfähigkeit 
verloren. Es wurde auf die beiden Seiten Wuchsstoff aufgesetzt, dessen 
Konzentrationen im Verhältnis 1 : 3, 1 : 4 und 1 : 5 standen. Der Wert 1 
entsprach 5 Koleoptilspitzen. Bei dem Konzentrationsverhältnis 1 : 3 
wurden die Blöckchen also aus 1 gem großen Agarstreifen ausgeschnitten, 
auf denen 5 bzw. 15 Koleoptilspitzen während gleicher Zeit gestanden 
hatten. Es ergaben sich leider Krümmungen, die zu unregelmäßig waren, 
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um irgendeinen Schluß zuzulassen. Darum wurde die zweiseitige 
Wuchsstoffwirkung an unverletzten Pisum-Wurzeln weiteruntersucht, 
die durch Aufspießen der Samen in senkrechter Lage auf feuchten 
Korkplatten befestigt waren. Die Wuchsstoffwürfel wurden an zwei 
gegenüberliegenden Flanken an der Spitze angeklebt. Führt man einer 
senkrecht herabhängenden Pisum-Wurzel einseitig Wuchsstoff zu, so 
krümmt sie sich zum Wuchsstoffwürfel. Die verschiedenen Wuchs- 
stoffkonzentrationen wurden wie oben angegeben gewonnen. Die 
Koleoptilspitzen standen stets 3 Stunden auf Agar. Es wurden zwei- 
seitig Wuchsstoffwürfel angesetzt, deren Konzentrationen in den Ver- 
hältnissen 5 : 6, 10 : 11, 10 : 12, 10 : 15, 10 : 20, 20 : 21 und 30 : 31 
standen. Die angesetzten Blöckchen waren 2 mm lang, 1!/, mm breit 
und 11/, mm hoch. Die angeführten Kriimmungswinkel sind die Durch- 
schnittswinkel von 4—6 Wurzeln. Gemessen wurden die Winkel der 
Ablenkung von der Vertikalen. Um die Fehlergrenze der Ergebnisse 
zu ermitteln, wurden an 10 Wurzeln je 2 Agarblöckchen angeklebt, 
die aus Agarplatten von 1 qem Größe ausgeschnitten waren, und auf 
denen 10 Koleoptilspitzen 4 Stunden gestanden hatten. Aus den ein- 
tretenden Krümmungen, die sehr gering waren, berechnete sich der mittlere 
Fehler mit 1,5°. 

Nun seien in Tabelle 8 sämtliche Krümmungswinkel von der Verti- 
kalen zusammengestellt. Außer den unbehandelten Kontrollen wurden 
drei Serien von Wurzeln bei jedem Versuch verwendet. Es sei ein Ver- 
such hier beschrieben. 

Auf 1qcm Agar standen 10 Koleoptilspitzen während 3 Stunden. 

Auf 1qem Agar standen 12 Koleoptilspitzen während 3 Stunden. 

Verhältnis der Konzentration 10 : 12. 

An 3 Wurzeln einseitig 10-Agar angeseizt. 

Nach 1!/, Stunden betrug die Ablenkung 24/,°. 

An 3 Wurzeln einseitig 12-Agar angesetzt. 

Nach 1!/, Stunden betrug die Ablenkung 28°. 

Unterschied in der Krümmung zum Agar 31/,°. 

An 6 Wurzeln zweiseitig 10-Agar und 12-Agar angesetzt. 

Nach 1'/, Stunden war die Krümmung zum konzentrierteren Agar 5%/,° (Durch- 
schnitt). 














Tabelle 8. 
Verhält- Unter- | Ablen- 
nis der | Anzahl der Koleoptilen, die auf Agar gesetzt wurden, schied | kung z. 
el darunter die bei einse Anheftung erzielten 
Datum | “yuan Krommungewinkel CAE 
konzen- ungs- | trierten 
tration | 5 6 10 11 12 15 20 21 30 | 31 | winkel Agar 
1.6.33] 5: 616,816,8! — — — — — _ — | — 0° 0° 
30.5.331 10 : 11 | — | — |20,891 24,6% — — — — — | — 3,89 3,39 
29. 5.33 | 10 : 12 | — | — [247,0 — |28° - | - I-|- | 34°] 57° 
24.5.33| 10 : 15 | — | — 1240 | — | — [ay — | — | — | — | 131,0 | 13° 
23.565.331 10 : 20 | — | — 13017, — — — 144,9 — | — | — | 14 17,49 
31.5.331 20 : 21! — | — | — — | — | — 128,99 135,6°| — | — 6,79 | 10,4° 
14.5.331 30 : 311 — | — | — — |[— | — — — 12391230! 0° 0° 
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Die Winkel wurden mit einem Winkelmesser gemessen. An die gekrümmte 
Wurzel wurde ein kleiner Glasstab angelegt, der die Verlängerung der Wurzel dar- 
stellte. So konnten ziemlich genaue Werte abgelesen werden. Die Versuche wurden 
stets so lange fortgeführt, bis der maximale Ausschlag erreicht war. 

Aus den Ergebnissen kann man folgendes schließen: Bei Zufuhr 
relativ geringer Wuchsstoffkonzentrationen genügt der Zuwachs von einer 
Koleoptilspitze pro Quadratzentimeter Agar nicht, um einen größeren 
Krümmungswinkel zu erzielen. Demgemäß erzeugt der Zuwachs auch 
bei antagonistischer Anbringung der Blöckchen keine Krümmung. 
Steigt die Konzentration, so vermag der Zuwachs von einer Koleoptil- 
spitze pro Quadratzentimeter Agar eine deutliche Wirkung zu erzielen. 
Die Winkelvergrößerung beträgt beim Verhältnis 10:11 3,8%, bei 
20 : 21 etwa den doppelten Wert, nämlich 6,7°. Wird die Konzen- 
tration aber noch höher gewählt, so kommt es wieder zu keiner Differenz. 
Wird bei der Verwendung der Ausgangskonzentration 10 Koleoptil- 
spitzen pro Quadratzentimeter Agar der Zuwachs 1, 2, 5 und 10 gewählt, 
so steigen die Winkel deutlich an. Die Differenz der Einzelkrümmungs- 
effekte gleicht etwa den Winkeln, die bei antagonistischer Einwirkung 
zu beobachten sind. Hier herrscht sogar anfänglich eine ziemlich klare 
Proportionalität, indem die Winkelvergrößerung für jede zugeführte 
Koleoptile etwa 3° beträgt. Bei dem Zuwachs von 10 Koleoptilen ändert 
sich das. Die Winkeldifferenz steigt kaum mehr an. Genaueres ließe 
sich erst bei Durchführung viel größerer Versuchsserien, die geplant sind, 
sagen, doch ist klar, daß das WEBERsche Gesetz dabei keine Gültigkeit 
hat. Wenn es trotzdem nach PRINGSHEIM (1926) beim Phototropismus 
gilt, so kann dies also nicht einfach so erklärt werden, daß der Anstieg der 
Unterschiedsschwelle auf einer Abstumpfung durch höhere Wuchsstoff- 
konzentration beruht. Die Abstumpfung muß im Plasma eintreten, 
in dem Sinne, daß die Polarisierbarkeit geringer wird; in diesem Falle 
ist verständlich, daß der Reizzuwachs ansteigen muß, um die Verschiebung 
jener Wuchsstoffmenge zu bewirken, die nötig ist, um eine Krümmung 
herbeizuführen. Die relativ kleinen Krümmungswinkel bei 30 Koleoptilen 
pro Quadratzentimeter Agar lassen vermuten, daß hohe Wuchsstoff- 
konzentrationen schädigen. Dafür sprechen auch die Wurzelverdickungen, 
die CHOLODNY in einer schon genannten Arbeit beobachtete. 


V. Das Verhalten des Wuchsstoffes von Avena-Koleoptilen, Wurzeln 
und Helianthus-Keimlingen im elektrischen Feld und bei Stromdurehgang 
durch die Organe der Pflanzen. 


Went (1932) hat vor kurzem den Versuch gemacht, ‚eine botanische Polaritäts- 
theorie‘ zu entwickeln. Er bezieht sich dabei auf eigene Versuche und auf eine 
Reihe von Ergebnissen anderer Autoren. Er selbst stellte fest, daß ,,basische 
Farbstoffe und Basen apikalwärte, Säuren und saure Farbstoffe basalwärts in 
Impatiens-Hypokotylen wandern‘ und folgert daraus, daß die Basis der Pflanzen 
elektropositiv gegenüber den apikalen Teilen ist. Angelegte Potentiale verstärkten 
diese Polarität oder kehrten sie um, je nachdem der positive Pol unten oder oben 
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angelegt wurde. WENT betrachtet danach das Potentialgefälle als Ursache des 
Wuchsstoffstromes in der Pflanze. 

Für meine Versuche wichtiger sind folgende Angaben der Literatur: BRAUNER 
(1927) fand, daß bei horizontal gelegten Organen die Unterseite immer elektro- 
positiv wird, und zwar schwankt nach seinen Versuchen das Potentialgefälle zwischen 
4und 9Millivolt. Fernerfanderin Übereinstimmung mit Angaben von WALLER (1903) 
und Bose (1907), daß bei Belichtung von Stengeln eine Positivierung der Schatten- 
seite stattfindet. pu Buy (1933) konnte dies indessen nicht bestätigen. BRAUNER, 
CHoLopnNy und DoL& haben schon an die Möglichkeit gedacht, daß eine Verbindung 
bestände zwischen der Positivierung der Unterseite bei horizontal gelegten Organen 
und der Verschiebung des Wuchsstoffes dorthin. Dotx äußerte aber Bedenken, 
da er die von der Potentialdifferenz gelieferte Energie für zu gering hielt, um eine 
Wuchsstoffverschiebung zu bewirken; die Säurenatur des Wuchsstoffes war damals 
noch unbekannt. Inzwischen haben Köcı und HAAGEN-Smrr festgestellt, daß dieser 
eine einbasische Säure der aliphatischen Reihe ist. Diese Säure müßte nach Went ! 
zur positiven Seite, also zur Unterseite wandern, und könnte so die geotropen 
Krümmungen verursachen. BRAUNER und BÜNNING haben nun 1930 gezeigt, daß 
Koleoptilen im elektrischen Feld auf der Flanke schneller wachsen, die durch In- 
duktion positiv wird und daß sich Wurzeln umgekehrt verhalten. Die ersten krümmen 
sich also zum äußeren +-Pol hin, die zweiten von ihm ab. Hartmann (1931) 
erzielte aber Ergebnisse, die sehr stark von denen BRAUNERs abwichen. Sie meint, 
daß der Einfluß des elektrischen Feldes auf die Pflanzen ein sehr komplizierter sei 
und nicht so einfachen Gesetzmäßigkeiten folge, wie BRAUNER auf Grund seiner Ver- 
suche annimmt. In ihren Versuchen krümmen sich nämlich Wurzeln von Pisum 
sativum sowohl zu einer positiv wie negativ aufgeladenen Platte hin. In den folgenden 
eigenen Versuchen kann ich die Ergebnisse BRAUNERs zum großen Teil bestätigen. 


Benutzt wurden wieder Wurzeln von Pisum sativum. Die ersten Ver- 
suche wurden in einem Glasgefäß ausgeführt, das mit Wasser gefüllt 
war. Die Pflanzenorgane, Wurzeln von Pisum oder Koleoptilen von 
Avena, standen dabei völlig unter Wasser. Durch Vorversuche wurde 
festgestellt, daß sie dort auf Schwerkraftreizung bzw. Lichtreizung gut 
reagieren. In der Glaswanne war in der Mitte des Bodens von unten eine 
Platinelektrode eingeschmolzen. Die zweite wurde senkrecht darüber 
in das Wasser eingetaucht. Der Strom ging also durch das Wasser 
und die zwischen den Elektroden befestigten Pflanzenorgane. Als Strom- 
quelle wurde eine gewöhnliche Taschenlampenbatterie mit 4,4 Volt 
Spannung und 0,2 Amp. Stromstärke verwandt. Die Wurzeln und 
Koleoptilen wurden mit Nadeln, die durch die Kotyledonen bzw. durch 
die Frucht gesteckt und die vollständig in Paraffin eingeschmolzen 
waren, an einem Paraffinblock befestigt. Es wurde gewöhnliches Leitungs- 
wasser von 18° Temperatur benützt. Der Abstand der Elektroden betrug 
2cm. Die Wurzeln wurden in horizontaler Lage zwischen den beiden 
Elektroden angesteckt. Bei Stromschluß war der obere Pol der positive, 
der untere der negative. Nach 2 Stunden hatten sich die Wurzeln zum 


1 In der Arbeit „Eine botanische Polaritätstheorie‘‘ ist Went ein Fehler unter- 
laufen, indem er berichtet, daß WARNER (1928) festgestellt hätte, daß in horizontal 
liegenden Organen eine Anhäufung von Säuren an der Unterseite stattfände. WARNER 
hat jedoch festgestellt, daß eine Ansammlung von Säuren an der Oberseite hori- 
zontal liegender Organe stattfindet. 
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positiven Pol hingekrümmt im Winkel von 161/,° (Durchschnitt von 
4 Wurzeln mit den Krümmungswinkel 11°, 23°, 9° und 14°). Sie hatten 
sich also entgegen dem Geotropismus nach oben gewendet. In BRAUNERS 
Versuchen krümmten sich die Wurzeln im elektrischen Luftfeld zum 
negativen Pol, da diese Seite durch Induktion positiv wurde. Die 
Ergebnisse stimmen also überein. 

Nun wurden neue Wurzeln angesteckt und umgepolt. Der positive 
Pol war also jetzt der untere. Es ergab sich, daß die Wurzeln unter 
dem Einfluß des elektrischen Stromes die Krümmungen nach unten 
schneller ausführen als Kontrollwurzeln in Wasser ohne Strom; der 
geotrope Effekt wurde also verstärkt. 

Aus den Versuchen läßt sich folgender Schluß ziehen: Durch die 
Positivierung der Oberseite wird der durch Schwerkraft bedingte Wuchs- 
stofftransport zur Unterseite der Wurzeln verhindert. Der Wuchsstoff 
wandert zum positiven Pol und bewirkt eine Wachstumshemmung der 
Oberseite. Bei der umgekehrten Polung wird der Wuchsstoff schneller 
als normal zur Unterseite transportiert, es addieren sich die Wirkungen 
der Schwerkraft und des elektrischen Stromes. 

Bei den nun folgenden Untersuchungen wurden Avena-Koleoptilen 
(unter Wasser) benutzt. Die Koleoptilen standen aufrecht zwischen 
den beiden Elektroden, die seitlich etwas gegeneinander verschoben 
worden waren. 2 Stunden nach Stromschluß zeigten sich ebenfalls 
Krümmungen zum positiven Pol. Der Winkel der Ablenkung von der 
Vertikalen betrug 19° (Durchschnitt von 6 Koleoptilen). Aber dieser 
starken Krümmung zum positiven Pol war zuerst eine Asymmetrie der 
Spitze zum negativen Pol vorausgegangen. Dieses Verhalten ist wahr- 
scheinlich folgendermaßen zu erklären: Die Kutikula ist für Wasser 
sehr schwer durchlässig, überdies nicht leitend. Sie bildet also eine 
isolierende Schicht. Infolgedessen fließt der Strom nicht durch die 
Koleoptile, vielmehr wird in dieser ein gegensinniger Induktionsstrom 
erzeugt, der den Wuchsstoffstrom auf die Seite führt, wo innen der 
positive Pol liegt, also auf die Seite der negativen Außenelektrode . An 
der Koleoptilspitze befinden sich oben Wasserspalten, die ein Ein- 
dringen der Lösung und ein Durchfließen des Stromes gestatten. Dies 
könnte die anfängliche Spitzenverschiebung zum negativen Pol erklären. 
Die Gesamtkriimmung durch Induktion entspricht somit der von BRAUNER 
in Luft beobachteten. 

Nun wurde untersucht, ob sich Avena-Wuchsstoff in Agar durch 
den Strom zum positiven Pol verschieben läßt. Zu diesem Zwecke 
wurden auf 1—l!/,cm lange und !/,cm breite Agarscheibchen eine 
Anzahl Koleoptilspitzen aufgesetzt. An den beiden Schmalseiten des 
Plättchens wurden Elektroden eingesteckt und der Strom einer Taschen- 
lampenbatterie durchgeschickt. Dann wurden aus verschiedenen Zonen 
Bléckchen herausgeschnitten und auf dekapitierte Haferkoleoptilen 








Quer- und Längstransport des Wuchsstoffes in Pflanzenorganen. 207 


einseitig aufgesetzt. Aus den eintretenden Krümmungen mußte eine 
eventuelle Wuchsstoffverschiebung zum positiven Pol zu erkennen sein. 

Die Versuche führe ich nun im einzelnen auf: 

1. Auf eine Agarplatte von 1!/,cm Länge, !/,cm Breite und I!/,mm Höhe 
wurden 18 Koleoptilspitzen während 21/, Stunden aufgesetzt. Stromdurchgang 
ebenfalls 21/, Stunden. Dann wurde die Agarplatte in 5 Zonen vom positiven 
zum negativen Pol zerschnitten. Jede Zone wurde nochmals halbiert und jede 
Hälfte auf eine dekapitierte Avena-Koleoptile aufgesetzt. Der Wuchsstoff der 
Agarwürfel der verschiedenen Zonen hatte folgende Krümmungen zur Folge: 

1. Zone 15°, 15°, D. 15° 2. Zone 16°, 14°, D. 15° 
3.Zone 8°, 6°, D. 7° 4. Zone 7°, 9°, D. 8° 
5. Zone 0°, 0°, D. 0° 

Die 1. Zone war die dem positiven Pol nächste gewesen. 

2. Agarplatte 1 cm lang, !/,cm breit, 1,5mm hoch. 15Koleoptilspitzen 1 Stunde, 
Stromdurchgang 1 Stunde. 4-Zoneneinteilung wie oben. Krümmungen auf Avena: 

1. Zone 17°, 13°, D. 15° 2.Zone 14°, 12°, D. 13° 
3. Zone D. 0° 4. Zone ue. Ge 

3. Agarwuchsstoffgewinnung dieselbe wie in 2. Stromdurchgang nur in der 

letzten Viertelstunde der Gewinnung. 4-Zoneneinteilung. Kriimmungen auf Avena: 
1. Zone 15°, 14°, D. 141/,° 2. Zone 20°, 25°, D. 29/, 
3. Zone 10°, 0°, D. 5° 4, Zone 5. © 

Daraus folgt, daB auch im Agarwürfel der Wuchsstoff zur positiven 
Elektrode verschoben wird und trotz etwaiger Ionisierung wirksam bleibt. 
Im letzten Versuch war die Hauptmenge des Wuchsstoffes offenbar noch 
nicht zum positiven Pol gelangt, daher besaß die 2. Zone mehr Wuchs- 
stoff als die Zone 11. 

Nun mußte geprüft werden, wie Avena-Koleoptilen reagieren, wenn 
der Strom durch sie hindurchgeht. Da die Kutikula ein Nichtleiter 
ist, mußten die Elektroden durch sie in die Koleoptilen eingesteckt 
werden. Es wurden- angespitzte feinste Platinelektroden benutzt. Die 
Töpfe wurden auf trockene Glasplatten aufgestellt, um eine vollkommene 
Isolierung zu sichern. Es zeigte sich jedoch, daß für diese Versuche die 
Avena-Koleoptile ein ungeeignetes Objekt darstellt, da sie durch die 
Einstiche beschädigt oder gar eingeknickt wird. Deshalb wurden die 
Versuche weiterhin mit jungen Keimlingen von Helianthus annuus und 
Lupinus durchgeführt. 

Aus den Versuchen von STARK (1917), Beyer (1925) und Fııwy (1933) geht 
noch nicht ganz klar hervor, ob bei Helianthus die Kotyledonen oder die Plumula 
den Wuchsstoff liefern. Dagegen hat van OVERBECK (1933) für Raphanus bewiesen, 
daß es die Kotyledonen sind, für die ersatzweise die Plumula eintreten kann. Er 
fand für Raphanus noch folgendes: Einseitiges Licht bewirkt dieselbe Wuchsstoff- 
verschiebung (von der Lichtseite zur Schattenseite) wie bei Avena-Koleoptilen. 


1 Einen ähnlichen Versuch hat schon Dozx (1930, S. 96/97) gemacht, ohne aber 
Erfolge zu erzielen. Er verwendete Mays-Spitzenwuchsstoff in Agar und legte davon 
2 Plättchen aneinander. Durch diese schickte er den Strom. Bei 10 Volt erhielt 
er starke Elektrosmose, bei 2 Volt keine Änderung der Wuchstoffkonzentration in 
den Platten. 
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Diese Wuchsstoffverschiebung tritt auch dann ein, wenn die Spitze des Hypokotyls 
durch einen Auxinwürfel ersetzt wird. Es ist nun anzunehmen, daß bei Helianthus 
und Lupinus ähnliche Verhältnisse herrschen. 

Die Samen wurden, nachdem sie 1 Tag auf nassem Fließpapier 
vorgekeimt waren, in Töpfe mit Erde eingepflanzt. Nach 3—4 Tagen 
waren die im Dunkeln stehenden Keimlinge 4—5 cm lang und konnten 
benutzt werden. Meine Versuchsanordnung war folgende: Die positive 
Elektrode wurde direkt unter den Kotyledonen ungefähr 1 mm tief 
eingesteckt, die negative 2 cm darunter in die genau gegenüberliegende 
Seite. Die Hauptnutationsebene lag dabei senkrecht zu der Einstichebene. 
Pflanzen, die stärker nutierten, wurden überhaupt nicht benutzt. Als 
Stromquelle diente eine Batterie wie früher. Die Versuchsdauer war 
2 Stunden, der Strom wurde nur während der ersten halben Stunde 
durch die Pflanze geleitet. Im ersten Versuch wurden gleichartig gezogene 
Lupinenkeimlinge benutzt. Bei der obigen Versuchsanstellung waren die 
Keimlinge nach 2 Stunden stark vom positiven Pol weggekrümmt. 
Bei Lupinus betrug der Krümmungswinkel 25° (Durchschnitt aus 4 Pflan- 
zen). Bei Helianthus 32° (Durchschnitt aus 5 Pflanzen). Spätere Wieder- 
holungen bestätigen dieses Ergebnis. 

Kontrollkeimlinge, bei denen die Platinspitzen genau so eingesteckt 
waren wie bei den Versuchspflanzen, durch die aber kein Strom floß, 
blieben gerade. Die Keimlinge wurden also durch den doppelseitigen 
Einstich nicht tropistisch beeinflußt. 

Die Ergebnisse zeigen, daß auch bei Helianthus und Lupinus der 
Wuchsstoff durch den positiven Pol angezogen wird. Infolgedessen tritt 
eine Wachstumsbeschleunigung der positiven Seite ein. 

Nun ließ ich Elektrizität und Schwerkraft oder Licht gleichsinnig 

oder gegeneinander auf die Pflanze einwirken. Wurden die Helianthus- 
Keimlinge horizontal gelegt und die positive Elektrode in die Oberseite 
wieder direkt unter den Kotyledonen eingesteckt, die negative 2 cm 
tiefer in die Unterseite, so blieben die Keimlinge bei 1 Stunde Strom- 
durchgang entweder gerade oder krümmten sich ganz schwach nach unten. 
Kontrollpflanzen mit eingesteckten Elektroden ohne Strom wuchsen 
energisch nach oben. Bei umgekehrtem Einstecken der Elektroden 
(positiv unten, negativ oben) kriimmten sich die Pflanzen rascher nach 
oben als die Kontrollpflanzen. (Nach 1 Stunde 40° gegenüber 30° bei 
den Kontrollen.) Nach 2 Stunden waren die Krümmungen gleich. 

Wurden die Keimlinge mit 3,8 MK. einseitig beleuchtet (Abstand 1 m, 
Dauer 1 Stunde) und wurde die positive Elektrode auf der Lichtseite ein- 
gesteckt, so krümmten sich die Keimlinge bei halbstündigem Strom- 
durchgang vom Lichte weg (5 Pflanzen), bei 10 Min. Stromdurchgang 
blieben ?/, gerade, während sich 1/, zum Licht hinkrümmte (6 Pflanzen). 
Bei 2—3 Min. Stromdurchgang waren alle Pflanzen zum Licht hin- 
gekrümmt (4 Pflanzen). 
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Wurde die positive Elektrode auf der Schattenseite eingesteckt, 
so ergab sich bei halbstündiger Belichtung und halbstündigem Strom- 
durchgang eine kräftigere Krümmung dieser Pflanzen zum Licht gegen- 
über Kontrollen, die nur beleuchtet waren. Nach 1?/, Stunde Versuchs- 
dauer betrugen die Winkel 25° und 18° (Durchschnitt aus je 4 Pflanzen). 
Bei 10 Min. Stromdurchgang zeigten sich keine Verschiedenheiten. 

Daraus läßt sich also schließen: Bei gegensinniger Wirkung des elek- 
trischen Stromes und der Licht- oder Schwerkraftwirkung wird die Ver- 
schiebung des Wuchsstoffes zur Schattenseite oder Unterseite durch die 
Wanderung des Wuchsstoffes zum positiven Pol verhindert. Im um- 
gekehrten Falle addieren sich die Wirkungen des elektrischen Stromes 
und des Lichtes oder der Schwerkraft. Die Verschiebung benötigt indessen 
eine gewisse Zeit. 

Auch eine Verschiebung des Helianthus-Wuchsstoffes, der in Agar 
hineindiffundiert war, durch den elektrischen Strom ließ sich nachweisen. 
Es wurden zunächst die Spitzen der Helianthus-Keimlinge samt Kotyle- 
donen auf Agar gesetzt. Nach 2 Stunden wurde dieser Agar seitlich 
an senkrecht herabhängende Pisum-Wurzeln angesetzt. Es ergaben sich 
starke Krümmungen zum Agar, während reiner Agar wiederum keinen 
Einfluß ausübte. Die Wurzeln hatten eine Länge von 1—2 cm. 

Im Hauptversuche wurden auf ein Agarplättchen von 1 cm Länge, 
1/, em Breite und 1,5 mm Höhe 4 Helianthus-Spitzen in 2 Stunden zu je 
zwei nach einander aufgesetzt. Während der letzten halben Stunde 
wurde der Strom durch den Agar durchgeschickt. Nachher wurde wieder 
in Zonen aufgeteilt wie früher, und die erhaltenen Agarblöckchen in 
einer feuchten Kammer bei maximaler Luftfeuchtigkeit und 18° Tem- 
peratur an die herabhängenden Pisum-Wurzeln angesetzt. 

Die Krümmungen -in 3 ‘Versuchen, hervorgerufen durch die verschiedenen 
Zonen (vom positiven zum negativen Pol) waren folgende: 


1. 1.Zone 0°, 2.Zome 23°, 3.Zone 19°, 4.Zone 6°, 5.Zone 0°. 
2. 1.Zone 0°, 2.Zone 35°, 3.Zone 25°, 4. Zone 0°. 
3. 1.Zone 0°, 2.Zone 26°, 3.Zone 19°, 4.Zone 4°, 5.Zone 0°. 


Die Wurzeln krümmten sich immer zum Agar hin. 


In diesen Versuchen war offenbar der Wuchsstoff am positiven Pol 
zersetzt und dadurch unwirksam gemacht worden, da die 1. Zone keine 
Krümmungen hervorruft. Durch die 2. Zone wird jedoch eine starke 
Krümmung bewirkt. Dann nimmt diese wieder ab und in der letzten 
Zone tritt wiederum keine Krümmung mehr auf. Es ergibt sich also 
dasselbe wie in den Parallelversuchen mit Avena-Wuchsstoff. 

Daß die Helianthus-Keimlinge sich vom positiven Pol wegkrümmen, 
zeigt, daß der Wuchsstoff sich auf dieser Seite angesammelt hat. Um 
dieses noch direkt zu erweisen, wurde folgender Versuch gemacht: Die 
Elektroden wurden wie früher eingesteckt. Nach 1 Stunde Strom- 
durchgang war eine schön ausgeprägte Krümmung eingetreten. Nun 
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wurden die Kotyledonen abgeschnitten und das apikale Hypokotylstück 
in Länge von 3mm senkrecht zur Krümmungsebene längs halbiert. 
Die Stücke von Konvex- und Konkavseite wurden dann an herab- 
hängenden Pisum-Wurzeln seitlich angesetzt. 

Es ergaben sich folgende Kriimmungen zum Stückchen, welches Konvexseite war: 
18°, 19°, 16°, 19° (Wuchsstoffseite). Zum Stückchen der Konkavseite: 0°, 0°, 5°, 70. 

Damit ist bewiesen, daß der Wuchsstoff zum positiven Pol gewan- 
dert war. 

GASSNER (1906) und ZEıDLeR (1925) kamen auf Grund zahlreicher Versuche 
zu einer anderen Auffassung über die Ursache der galvanotropischen Krümmungen. 
In der Zeit, in der die Arbeiten angefertigt wurden, war die Verschiebung des 
Wuchsstoffes bei tropistischen Bewegungen, ferner seine chemische Natur noch 
nicht erforscht. Ihre Untersuchungen wurden an Wurzeln vorgenommen, die mit 
Stromstärken bzw. Stromdichten von 0,03—5 Milliampere behandelt wurden. Bei 
schwächeren Strömen ergaben sich negative Krümmungen, d. h. solche zum negativen 
Pol, bei etwas stärkeren traten positive Krümmungen oder S-förmige, die sich aus 





beiden tzten, auf. GASSNER sah auf Grund seiner Versuche die negative 
Krümmung als tropistische an, während er die positive als einen Spezialfall des 
Tr totropi behandelte. ZEIDLER jedoch hielt beide für rein traumatotrope 





Kriimmungen, die nur durch verschieden starke Schädigungen in verschiedenen 
Richtungen ausfallen. Die negative Krümmung soll durch leichte, oberflächliche 
Schädigung der Wurzelspitze zustande kommen, also durch negativen Traumato- 
tropismus, wie ihn Darwin für Wurzeln zeigte. Durch schwerere tiefergreifende 
Schädigungen eines längeren Stückes der Anodenseite, die durch stärkeren Strom 
verursacht wird, soll nach Ansicht der Verfasserin die Anodenseite ihre Wachstums- 
fähigkeit völlig verlieren und dadurch eine positive Krümmung bewirken. Ich habe 
diese Verhältnisse bei Wurzeln nicht näher untersucht, habe aber feststellen können, 
daß die von mir beobachteten Krümmungen bei Hypokotylen von Helianthus 
und Lupinus keine traumatotropen sein können. Wie beschrieben, habe ich stets 
Krümmungen vom positiven Pol weg bekommen, trotzdem an der Einstichstelle 
der Anode deutliche Schädigungen auftraten, an der Kathode jedoch nicht. Es 
wurden Helianthus-Keimlinge an der Stelle, wo sonst die Anode eingesteckt wurde, 
durch stärkere Einstiche oder Einschnitte, durch Verbrennen und Injektion von 
Schwefelsäure verletzt. In allen Fällen trat nach 1—2 Stunden eine Krümmung 
zur Wundstelle hin auf. Bei nicht zu starker Verletzung ging die Krümmung 
nach einigen Stunden wieder zurück. Ein Einstecken der beiden Elektroden ohne 
Stromschluß ergab keine Krümmung, wie ich schon früher bei der Besprechung 
der Kontrollkeimlinge erwähnte. Aus CHoLopnys (Verwundung, Wachstum und 
Tropismen, 1931), Starks (1916) und TENDELOOs (1927) Arbeiten, die untereinander 
allerdings in Einzelheiten inanderweichen, geht auch hervor, daß die Keimlinge 
positiv traumatotrop reagieren, also entgegengesetzt zu den durch den Strom 
bewirkten Krümmungen. 

Bei meinen bisher beschriebenen Versuchen war immer die volle 
Batteriespannung von ungefähr 4 Volt benutzt worden. Nun wurde 
untersucht, welches die Minimalspannung ist, bei der noch eine eben 
sichtbare Krümmung eintritt. Weiterhin sollte untersucht werden, 
welche Spannung angewandi werden muß, um ein Aufwärtskrümmen 
horizontal gelegter Keimlinge durch gegensinnige Stromwirkung völlig 
zu verhindern. Um Ströme beliebig niederer Spannung zu erhalten, 
wurde in den Stromkreis ein Potentiometer eingeschaltet; die erzielten 
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Spannungen wurden an einem Manometer abgelesen. Bei passend ge- 
wähltem Shunt zeigte ein Teilstrich des Instrumentes die Spannung 
2 Millivolt an. Abb.4 zeigt die Versuchsanordnung und das Ergebnis 
bei 1 Volt Spannung. 

Begonnen wurde diese Versuchsserie mit Keimlingen, an die eine 
Spannung von 1/,, Volt angelegt wurde. Die Elektroden wurden wie 
früher eingesteckt, ihr Abstand aber auf 1/, cm verkürzt. Nach 1 Stunde 
traten starke Krümmungen vom positiven Pol weg auf, die aber dann 
langsam wieder zurückgingen. Nach ungefähr 3—31/, Stunden waren 
die Keimlinge wieder gerade, trotzdem die Elektroden nicht entfernt 
worden waren. (Ergebnis aus 3 Versuchen.) Da in den ersten Stunden 
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Abb. 4. Vgl. den Text. 


noch eine starke Krümmung eintrat, wurde in den folgenden Versuchen 
eine noch viel geringere Spannung, nämlich 10 Millivolt, angewandt. 
Auch bei dieser Spannung zeigten die Pflanzen nach 1 Stunde ein 
stärkeres Wachstum der Anodenseite der Kathodenseite gegenüber, wenn 
auch in ganz geringem Maße. Es war aber stets noch eine deutliche 
Krümmung zu beobachten, die ebenfalls nach 3—4 Stunden wieder 
zurückging. Wurde nun nach 4 Stunden — der Keimling war also 
wieder gerade — eine höhere Spannung (0,14 Volt) eingeschaltet, so 
trat nach wiederum 1 Stunde eine stärkere Krümmung als vorher 
auf. Auch diese zweite Krümmung ging nach 2—4 Stunden wieder 
zurück. 

Für das Verschwinden der Krümmungen gibt es folgende Erklärungen: 

1. Der Geotropismus wirkt der Krümmung entgegen. Es findet also 
eine der Wuchsstoffanziehung durch die Anode entgegengesetzte Wuchs- 
stoffverschiebung statt und 

2. kann dadurch, daß die Elektroden nicht unpolarisierbar sind, 
eine Gegenspannung eintreten, die die Wuchsstoffanziehung verhindert. 
Durch Addition der beiden Gegenwirkungen kann das Verschwinden der 
Krümmungen leicht verstanden werden. Es kann jedoch gesagt werden, 
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daß auch Ströme von ganz geringer Spannung noch eine Wuchsstoff- 
verschiebung zur Anode bewirken können. 

Durch FLıry (1932) wurde festgestellt, daß bei dekapitierten Helianthus- 
Keimlingen keine Regeneration einer physiologischen Spitze mehr auftritt, 
daß das Wachstum also nach Dekapitation sistiert wird. Durch künst- 
liche Wuchsstoffzufuhr wird es indessen wieder angeregt. STRUGGER 
(1933) bestätigte dies, fand jedoch, daß Hypokotyle, die in reinem Leitungs- 
wasser oder Paraffinöl untergetaucht waren, auch nach Dekapitation noch 
ein starkes Wachstum zeigten. An Stelle des Wuchsstoffes soll hier eine 
durch anaörobe Atmungsvorgänge erzeugte Azidifizierung wirksam sein. 
Ferner stellte er fest, daß Pufferlösungen mit p,,-Werten zwischen 3 und 7 
wachstumsfördernd sowohl auf Wurzeln als auch auf Hypokotyle wirken. 
Es ergibt sich jedoch ein zweigipfliges Kurvenbild, wobei die jeweilige 
Wachstumsförderung von der Anzahl der Wasserstoffionen abhängig ist. 
Bei meinen Versuchen hängt dagegen die Krümmung, wenn es sich über- 
haupt um eine Ionenwirkung handelt, von der Anzahl der Anionen ab. 
Es liegen offenbar völlig verschiedene Prozesse vor. Merkwürdig ist 
bei den Srrucgerschen Versuchen, daß sowohl Wurzeln wie Hypo- 
kotyle gleichsinnig gefördert werden, während sie sich in bezug auf Wuchs- 
stoff stets entgegengesetzt verhalten, ferner, daß die geotropische Re- 
aktionszeit mit dem p,,-Wert verlängert wird. Somit erscheint STRUGGERS 
Annahme, daß der Wuchsstoff den Aziditätsgradienten und dieser erst 
das Wachstum beeinflußt, noch nicht ausreichend gestützt. 

Schon im Anfang des Abschnittes wurde die Frage aufgeworfen, 
welche Spannungen das Aufkrümmen horizontal liegender Keimlinge 
verhindern können. In einem der früheren Versuche war festgestellt 
worden, daß durch die volle Batteriespannung die Aufkrümmung ver- 
hindert oder sogar eine Abwärtskrümmung erzielt wird. Es tritt also 
hier eine Kompensation zwischen den beiden Reizen ein, ebenso wie sie 
v. GUTTENBERG (1910) für Licht- und Schwerkraftreizung fand. Die 
im folgenden angewandten Ströme hatten die Spannungen 0,01, 0,1, 0,5, 
1,5 und 2,5 Volt. Die Versuche seien anschließend beschrieben. 

1. Spannung 10 Millivolt. Nach 2 Stunden Versuchsdauer waren die Kontroll- 
pflanzen 45° nach oben gekrümmt, ebenso die mit eingesteckten strom- 
losen Elektroden. Die Strompflanze zeigt eine Aufkrümmung von 14°. Nach 
3 Stunden: Kontrollpflanze ungefähr 62° nach oben, die Strompflanze 34°. Nach 
6 Stunden: Kontrollen 90°, Strompflanze 68°. Nach 171/, Stunden war kein Unter- 
schied mehr zwischen den Krümmungen festzustellen. Es zeigt sich also, daß 
ein Strom von 10 Millivolt Spannung die Aufkriimmung während der ersten Zeit 
noch sehr merklich verzögert. 

2. Spannung 0,1 Volt. Nach 2 Stunden: Kontrollpflanzen ungefähr 45° nach 
oben. Die Strompflanze zeigte gerade den Anfang einer Aufkrümmung. Nach 
24 Stunden waren die Kontrollen um 90° nach oben gekrümmt. 

Die Strompflanze war an der Aufkrümmung bedeutend gehemmt 
(s. Abb.5). Die Spitze war weiter gewachsen und dadurch war die 
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Anode etwas nach unten verschoben. Der Teil darüber war vollkommen 
senkrecht nach oben gestellt, so daß eine deutliche Umbiegung ent- 
standen war. 

3. Spannung */, Volt. Nach 2 Stunden: Kontrollen ungefähr 45° nach oben 
Strompflanze gerade. Nach 16 Stunden: Kontrollen um 90° nach oben, teilweise 
sogar Fey are Die Strompflanze war bis zur Kathode um 60° nach oben ge- 
krümmt. Dann — zwischen Kathode und Anode — trat eine Krümm 
Anode weg auf. Der Teil da- Dem 1e Arad 
rüber zeigte wieder senkrecht 
nach oben. Es ergab sich also 
eine Doppel-S-Form. Durch 
Ströme von 1/, und !/, Volt 
Spannung war also so viel 
Wuchsstoff zur Anode, also 
zur Oberseite gewandert, daß 
er dort eine Aufkrümmung 
merklich hemmen konnte. 

4. Bei Spannungen von 
1,5 und 2,5 Volt wurde die 
Aufkrümmung während der 
ersten 4 Stunden völlig unter- 
drückt. Erst nach 6—8 Stun- 
den waren die Pflanzen etwas 
aufwärts gekrümmt. Noch 
länger ausgedehnte Versuche 
ließen kein sicheres Ergebnis 
mehr zu, da die Pflanzen 
durch die lange Einwirkung 
stärkerer Ströme erheblich ge- 
schädigt waren. 

Dieses Ergebnis zeigt, 
daß Ströme von ungefähr 
0,5 Volt Spannung an im- Abb. 5. Vgl. den Text. 
stande sind, eine geotrope 
Aufwärtskrümmung 2—4 Stunden lang zu kompensieren, d. h. zu be- 
wirken, daß an der Oberseite genau so viel Wuchsstoff vorhanden ist 
wie an der Unterseite. Daß auf längere Zeit die Aufkrümmung nicht 
verhindert werden kann, dürfte folgendermaßen zu deuten sein: Es 
kann wieder eine wirksame Gegenspannung durch Polarisation der Elek- 
troden entstehen, die den Wuchsstoff in seiner durch die Schwerkraft 
bedingten Tendenz zur Unterseite zu wandern, unterstützt. Ferner 
entsteht bei zu langem Stromdurchgang eine beträchtliche Schädigung 
an der Anode, die eine traumatotrope Krümmung zur Folge haben kann, 
und zwar in diesem Falle eine Aufwärtskrümmung. Daß die Wirkungen 
der Schwerkraft und des Traumatotropismus sich addieren können, hat 
CHOLODNY in seiner schon früher erwähnten Arbeit bewiesen. 


Aus den Ergebnissen, die mit Spannungen von 10 Millivolt erzielt 
wurden, läßt sich schließen, daß das geringe Potentialgefälle, das in 
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horizontal gelegten Organen auftritt, sehr wohl imstande sein könnte, 
die Wuchsstoffverschiebung zur Unterseite zu bewirken. 

Nach Fertigstellung dieses Manuskriptes erschien eine Arbeit von AMLONG, 
auf die ich noch kurz eingehen muß. Zunächst wurden die Ergebnisse BRAUNERS 
(1927) über das Auftreten einer Potentialdifferenz an horizontalen Pflanzenorganen 
bestätigt. AMLONG verwendete Flüssigkeitselektroden und fand, daß die geo- 
elektrisch erzeugte Potentialdifferenz von der Konzentration der Ableitungs- 
flüssigkeit abhängig ist, und zwar wurden bei schwachen Konzentrationen stärkere 
Bu wen nn gemessen als bei Benutzung von stärker konzentrierten Lösungen. 

erreicht in ersteren etwa 35 Millivolt. Als Versuchsobjekt 
ch Wurzeln von Vicia Faba und Hypokotyle von Helianthus annuus. Der 
Verfasser erzeugte dann entsprechende Potentialdifferenzen an zwei Flanken 
durch verschieden stark konzentrierte Elektrolytlösungen ; oder er erzeugte, wie früher 
BRAUNER, in den Organen Induktionsströme, indem er zwischen einer Metallplatte 
und dem Organteil ein elektrisches Feld herstellte. Bei den Versuchen mit Lösungen 
wurden Spannungen bis zu 60 Millivolt erreicht, bei der anderen Versuchsserie 
wurden Außenspannungen bis zu 2500 Volt/cm benutzt. Es ergaben sich innerhalb 
gewisser Grenzen folgende Ergebnisse: Wurzeln krümmten sich zum positiven 
Außenpol oder zum induzierten Pluspol hin, Sprosse entgegengesetzt. Bei dekapi- 
tierten, also wuchsstoffarmen Organen traten keine Krümmungen auf. 

Die Ergebnisse sind also mit meinen eigenen völlig übereinstimmend. AMLONG 
nimmt nach seinen Ergebnissen an, daß das geoelektrisch erzeugte Potentialgefälle 
bei horizontal gelegten Organen imstande ist, die Wuchsstoffverschiebung zur Unter- 
seite zu bewirken und weist auf die starke Ähnlichkeit zwischen geotroper und elek- 
trisch erzeugter Krümmung hin. Die Überlegenheit der geotropen Krümmungen 
führt er darauf zurück, daß bei den Versuchen die Schwerkraft den durch Elektrizität 
erzeugten Krümmungen entgegenwirkt und diese somit abschwächt. Ich hoffe, 
demnächst über ne as berichten zu können, bei denen die Schwerkraft aus- 
geschaltet ist. 

VI. Sehlußfolgerungen und Zusammenfassung. 

Aus den ersten Abschnitten der Arbeit! ergibt sich für die Frage 
der Verschiebung des Wuchsstoffes bei tropistischer Krümmung folgendes: 
Der Quertransport des Wuchsstoffes erfolgt bei phototroper Reizung 
am leichtesten in der Koleoptilspitze. Verwendet man nämlich als Maß 
dafür die Herabsetzung der phototropen Reizschwelle, so findet man, daß 
diese auch bei künstlich erhöhter Wuchsstoffzufuhr nach unten beträcht- 
lich ansteigt. Die Zunahme erfolgt innerhalb der obersten 1,5 mm langen 
Zone allmählich, später rapide. Die Verschiebung vollzieht sich also 
auch im obersten Teil der Röhre noch leicht, so daß der leichte Quer- 
transport in der massiven äußersten Spitze nicht nur auf dem lückenlosen 
Zusammenhang der Zellen, sondern auch auf einer besonderen Eignung 
dieser Zellen beruhen dürfte. Es ist ferner anzunehmen, daß im Falle 
der Dekapitation die Querverschiebung vorwiegend am nunmehr apikalen 
Ende vor sich geht, und zwar in höherem Maße, als dies sonst in dieser 
Zone geschieht. Nur so ist die Tatsache zu verstehen, daß die Reizschwelle 
beträchtlich höher ist, wenn man intakte Koleoptilen erst beleuchtet 
und sofort darauf dekapitiert, als wenn man erst dekapitiert und dann 


1 Sie erfolgte auf Anregung und unter Leitung H. v. GUTTENBERG». 
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beleuchtet. So möchten wir auch die Ergebnisse NuERNBERGKs (1933) 
deuten; er findet, daß stark dekapitierte Koleoptilen sich viel schwächer 
krümmen, wenn ein Glimmerplättchen am oberen Ende des Stumpfes 
so eingeschoben wird, daß es die obere von der unteren Hälfte trennt. 
Beide Seiten sind dabei mit Wuchsstoffagar versorgt. Läßt man aber 
diesen ohne Glimmerplättchen einwirken, so resultiert eine viel stärkere 
Krümmung. NUERNBERGK will das so erklären, daß das Plättchen das 
Einfließen des Wuchsstoffes aus der oberen in die untere Hälfte hindert. 
Da das Plättchen aber nur die Hälften des vordersten Endes trennt, so ist 
zunächst nicht einzusehen, warum nicht dahinter Quertransport statt- 
finden sollte. Wohl aber erklärt sich das differente Verhalten, wenn man 
annimmt, daß der Wuchsstoff vorwiegend im apikalen Teile des Stumpfes 
quer verschoben wird. NUERNBERGK freilich meint, daß in der oberen 
Hälfte der Längstransport gehemmt sei, der Wuchsstoff also oberseits 
nicht eindringe und deshalb hinter dem Plättchen keine Querverschiebung 
stattfinde. Wäre dem so, so müßte die Krümmung mit Plättchen nicht 
schwächer, sondern viel stärker werden, da dann nur noch die Unter- 
seite wüchse. 

In einer Reihe von Versuchen wurden tropistisch gereizte Koleoptilen 
gegensinnig zur Polarisierung mit Wuchsstoff versorgt. Dadurch wird 
der photo- oder geotrope Krümmungseffekt verhindert. Es kann auch 
eine zum Reizeffekt entgegengesetzte Krümmung erzielt werden, ferner 
kann man durch gleichsinnige Zufuhr eine Steigerung des Krümmungs- 
effektes bewirken. Die gleichen Resultate erhält man an Wurzeln. Die 
Polarisation ist also nicht so stark, daß größere Wuchsstoffmengen ver- 
schoben werden können, und sie kann einen ausgiebigen Längstransport 
nicht verhindern. Trotzdem halten wir es nach den Versuchen Du Buys 
für möglich, daß Licht den Längstransport durch Veränderung der Zellen 
hemmt!. Für den Geotropismus scheint uns dies durch die Versuche 
NUERNBERGKs noch nicht bewiesen zu sein. Diese lassen auch eine andere 
Erklärung zu. Man wird trotzdem kaum annehmen wollen, daß die 
Verhältnisse beim Photo- und Geotropismus prinzipiell verschieden liegen, 
nur ist eine Transporthemmung durch die Schwerkraft bloß auf der oberen 
Hälfte eines horizontal liegenden Organes vorläufig schwer zu ver- 
stehen. Die Ausführungen NUERNBERGKs darüber scheinen uns ver- 
früht, da noch nicht einmal klar ist, ob der Transport in den Wänden 
erfolgt (v.p. Wey 1932) oder im Plasma. Ferner wissen wir nicht, 
ob das elektrische Potentialgefälle — mag es nun in der Längs- oder 
Querrichtung auftreten — ein Differentialgefälle oder ein Integralgefälle 
ist, ob einzelne Zellen, Gewebeschichten oder das ganze Organ das Gefälle 
erzeugen. Alle diese Fragen können erst durch weitere Experimente 


1 Sein Versuchsergebnis (S. 875) ist wenig beweisend. Soeben veröffentlicht 


VAN OVERBECK (1933) eine Arbeit, in der er nachweist, daß das Licht keine Transport- 
hemmung bei Hypokotylen von Raphanus bewirkt. 
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geklärt werden. Nach v. p. Wey hat die Schwerkraft „höchstens nur 
einen ganz geringen Einfluß auf den Wuchsstofftransport in basaler 
Richtung!“ Danach wäre fast anzunehmen, daß der normale Längs- 
transport ganz andere Ursachen hat als der Quertransport bei tropistischer 
Reizung, um so mehr, als der Längstransport streng polar verläuft und 
nicht umkehrbar ist. 

Beim Zustandekommen einer Krümmung ist ein gewisser Konzen- 
trationsunterschied des Wuchsstoffes beider Seiten erforderlich. Die 
„Unterschiedsschwelle“ für die beiderseitigen Wuchsstoffmengen oder 
die ,,Minimalauxindifferenz“ ist noch nicht näher bekannt. Der bisher 
besonders von der Schule WENnTs eingeschlagene Weg zur Feststellung 
der beiderseitigen Auxindifferenz im Falle einer Krümmung bestand 
in dem getrennten Auffangen des beiderseitig geleiteten Auxins. Wir 
versuchten eine andere Methode, nämlich das antagonistische An- 
legen von Wuchsstoff verschiedener Konzentration an Wurzeln. Es 
ergab sich, daß eine komplizierte Erscheinung vorliegt. Innerhalb gewisser 
Grenzen entsprechen die Krümmungswinkel bei antagonistischer un- 
gleicher Zufuhr der Differenz der Winkel, die man bei einseitiger Zufuhr 
der verschiedenen Auxingaben erhält. Doch ist auch die Ausgangs- 
konzentration maßgebend; ist diese sehr gering oder relativ groß, so 
kommt es bei geringem Zuwachs an Auxin zu keiner Förderung der be- 
vorzugten Seite. 

Wie wir hörten, ist einerseits noch nicht bewiesen, ob die senkrecht 
angreifende Schwerkraft einen Transportwiderstand in der Längsrichtung 
bewirkt, andererseits noch strittig, ob ein elektrisches Potential bei 
phototroper Reizung zustande kommt. So war also besonders für 
den Geotropismus an die Möglichkeit der Verschiebung des Wuchsstoffes 
auf elektrischem Wege zu denken. Es gelang uns, zunächst zu zeigen, 
daß sich in Agar aufgefangener Wuchsstoff durch geringe elektrische 
Spannungen einseitig verschieben läßt. Das Auxin wandert zum positiven 
Pol. Ferner ließ sich nachweisen, daß in Helianthus-Hypokotylen, an 
die schwache Spannungen angelegt werden, der Wuchsstoff zum positiven 
Pol wandert. Somit treten auch elektrotrope Krümmungen zum Minuspol 
auf, und zwar schon bei einer Spannung von 10 Millivolt. Wurzeln zeigen 
im Wasser, durch das ein schwacher Strom fließt, Krümmungen zum 
positiven Pol; mangels einer Kutikula leiten sie den Strom. In Koleoptilen 
wird im gleichen Falle ein entgegengesetzter Induktionsstrom erzeugt, da 
die Kutikula als Isolator dient; somit krümmen sich die Koleoptilen 
auch zum positiven Außenpol, denn auf dieser Seite liegt ihr negativer 
Innenpol. In horizontalen Wurzeln überwindet bei der Anwendung von 
4,5 Volt Außenspannung der Elektrotropismus den Geotropismus. 

Für die Frage, ob die geoelektrische Potentialdifferenz die geo- 
trope Krümmung verursacht, ist entscheidend, ob Spannungen von 
wenigen Millivolt den Geotropismus kompensieren. Es wurden also solche 
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an horizontal exponierte Helianthus-Keimlinge angelegt. Dabei ergab sich, 
daß schon 10 Millivolt die geotrope Aufkrümmung stark verzögern und 
hemmen, aber schließlich eine völlige Aufkrümmung nicht verhindern 
können. Um die Hypokotyle einige Stunden horizontal zu halten, sind 
etwa 0,5—2 Volt erforderlich. Bei 4,5 Volt können schwache positive 
Kriimmungen erzielt werden. Ebenso wird der Einfluß von schwachem 
Dauerlicht durch entgegengesetzten Elektrotropismus überwunden. 

Aus unseren Versuchen geht also klar hervor, daß eine Erklärung 
von Geotropismus und Phototropismus durch einen Wuchsstofftransport, 
der durch ein geo- oder photoelektrisch erzeugtes Potential zustande 
kommt, möglich ist. Transportwiderstände in der Längsrichtung würden 
diesen Vorgang unterstützen, könnten also durchaus daneben bestehen. 
Es ist nicht nötig, daß auch sie auf elektrischem Wege zustande kommen. 
Beim Licht ist das sicher nicht der Fall, und bei der Schwerkraft könnte 
die Statolithenverlagerung einen entsprechenden Effekt auslösen. Es ist 
durchaus möglich, daß die Lage dieser Körper auf das chemisch-physi- 
kalische Verhalten der angrenzenden Protoplasmapartien und Zellwände 
Einfluß nimmt. Somit sind Statolithentheorie und die Theorie eines 
»Geo-Elektrotropismus‘ nicht unvereinbar. 

So gut auch die Übereinstimmungen sind, so wäre doch ein ab- 
schließendes Urteil entschieden verfrüht. Wir wollen nicht mehr be- 
haupten, als daß hier eine Möglichkeit vorliegt. Dabei könnte es zutreffen, 
daß nur der Quertransport durch ein Potentialgefälle bewirkt wird, 
die Polarität des Längstransportes hingegen durch polare Widerstände 
ganz anderer Art bedingt ist. Hier muß man sich immer vor Augen 
halten, daß zweifellos in Wurzeln und Sproß morphologisch betrachtet die 
Wuchsstoffwanderung ausschließlich basipetal erfolgt, wobei aber physi- 
kalisch entgegengesetzte Richtungen eingeschlagen werden. Deshalb 
ist es vorläufig nicht angängig, den Längstransport so zu erklären, 
wie Went dies will; seine Erklärung ist nur für Sprosse möglich. Er 
versuchte deshalb auch, die basipetale Wanderung des Wuchsstoffes in 
Wurzeln zu leugnen und an ihrer Stelle eine akropetale Verschiebung 
anzunehmen. Diese Möglichkeit ist aber auf Grund der neueren Versuche 
nicht mehr haltbar. 

Wir haben bisher absichtlich nur von einer durch die Potentialdifferenz 
verursachten „Wanderung“, „Verschiebung“ oder ,,Anziehung des 
Wuchsstoffes gesprochen. Was sich in Wirklichkeit vollzieht, läßt sich 
nämlich aus den Versuchen nicht entnehmen. Schon Dork (1930) hat 
darauf hingewiesen, daß dabei vor allem an zwei Möglichkeiten zu denken 
ist; daß entweder die Spannung direkt auf den Wuchsstoff einwirkt 
oder daß der Transportmechanismus beeinflußt wird. Ist z. B., so meint 
er (S. 96), der Wuchsstoff elektrolytisch dissoziiert, so käme die erste 
Möglichkeit in Betracht. Er findet dafür keine Beweise, lehnt daher 
eine direkte Beeinflussung des Wuchsstoffes ab und denkt an eine Wirkung 
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auf die Plasmaströmung. Später hat aber v. p. Wey (1932) auf Grund 
von Versuchen jeden Zusammenhang zwischen Plasmaströmung und 
Wuchsstofftransport in Abrede gestellt. Amione schildert Dorxs 
Ansicht also nicht ganz richtig, wenn er sagt, dieser vermute, „daß 
das Hormon kataphoretisch nach der positiven Seite verschoben würde“. 
Auch CHoLopnY! hat diesen Ausdruck nicht gebraucht, sondern nur 
auf mögliche Zusammenhänge hingewiesen. AMLONG selbst (S. 212) 
meint: „Da dem Auxin der Charakter einer einbasischen Säure zu- 
kommt, deren physiologisch wirksamer Bestandteil ihr Anion darstellt, 
wird seine vorausgesetzte Anreicherung an der elektropositiven Flanke 
auch physikalisch verständlich.“ Nach dieser Auffassung würde es sich 
aber nicht um eine kataphoretische, sondern um eine elektrolytische 
Erscheinung handeln. Gegen die Annahme einer elektrolytischen Wande- 
rung auf Grund einer Dissoziation spricht vor allem, daß eine so hoch- 
molekulare Säure wie das Auxin nur schwer und nur bei Anwendung 
höherer Spannungen dissoziieren dürfte. Ferner müßte erst erwiesen 
werden, daß das Anion allein wirksam ist; es scheint uns durchaus nicht 
selbstverständlich, daß es „der physiologisch wirksame Bestandteil‘ ist. 
Went drückt sich (S. 529 und 537/38) auch nicht sehr klar aus, wenn er 
vom basalen positiven Pol sagt: „Dorthin wandern negative Ionen, 
also Säuren; die Basen, wenigstens ihre positiven Ionen werden dagegen 
von dem apikalen negativen Pole angezogen. Das Ganze wäre mit einem 
kataphoretischen Prozesse zu vergleichen.“ Es fehlt hier eine klare 
Unterscheidung zwischen Elektrolyse und Kataphorese. Solange nicht 
erwiesen ist, daß das Anion allein wirkt, kann nur Kataphorese in Betracht 
kommen. Eine solche wäre möglich, wenn die Auxinmoleküle wie kolloidale 
Teilchen mit Säurecharakter als Ganzes negativen Ladungssinn besäßen. 
Freilich ist schwer vorstellbar, wie sich diese in Pflanzenorganen voll- 
ziehen solle. Unsere Versuche machen es wahrscheinlich, daß der Wuchs- 
stoff im Agar und im Stengel gleichartig wandert. Es zeigt sich, daß 
er manchmal an der Anode in Agar zerstört wird ; das fände seine einfachste 
Erklärung darin, daß er hier tatsächlich dissoziiert und daß das Anion 
allein unwirksam ist. Es wäre aber auch an eine oxydative Zerstörung 
zu denken. Völlig einwandfrei bewiesen ist die Wanderung insofern nicht, 
als eine quantitative Studie noch aussteht. Sie soll nachgetragen werden 
und würde zu beweisen haben, daß sich schließlich am +-Pol mehr 
Wuchsstoff findet als ursprünglich dort vorhanden war; da die erzielten 
Winkel aber sehr groß waren und auch gezeigt werden konnte, daß 
nach kurzer Zeit das Wuchsstoffmaximum mitten im Agar liegt, ist an 
der Wanderung kaum zu zweifeln. Daß der Wuchsstoff durch einen 
elektroosmotisch bewirkten Wasserstrom zum positiven Pol befördert 
wird, ist ausgeschlossen. Im Agar wenigstens, der selbst negativ geladen 
ist, müßte die Elektroosmose des Wassers zum negativen Pol hin statt- 
~~? Cnocopny: Planta (Berl.) 18, 682, 683 (1931). 
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finden. Dies hätte freilich zur Folge, daß die entwässerte Seite eine relative 
Erhöhung der Wuchsstoffkonzentration erführe, doch ist nicht anzu- 
nehmen, daß die Erhöhung beträchtlich wäre. Wir müssen also sagen, 
daß die Art der Wanderung noch völlig unbekannt ist. 

Fassen wir die Resultate in aller Kürze zusammen, so läßt sich sagen: 

1. Dekapitation von Avena-Koleoptilen hat eine Erhöhung der photo- 
tropen Reizschwelle zur Folge. 

2. Diese Erhöhung wächst bei Entfernung von Spitzenstücken bis 
1 mm Länge ebenso an, wie bei Verdunklung gleich großer Zonen. Bei 
stärkerer Dekapitation ist die Erhöhung viel stärker als bei Verdunklung. 

3. Die letztgenannte Erscheinung erklärt sich aus Wuchsstoffmangel. 
Wird Auxin künstlich zugeführt, so schwindet die Differenz, es werden 
sogar alle Reizschwellen niedriger als bei Verdunklung. 

4. Da die Reizschwelle trotz Auxinzufuhr in tieferen Zonen ansteigt, 
muß in diesen der Quertransport erschwert werden; auch im Hohl- 
zylinder geht er in den tieferen Zonen schwerer vor sich als in den höheren, 
es ist dafür also nicht der Organbau, sondern die Zellstruktur maßgebend. 

5. Führt man den Wuchsstoff durch halbseitiges Dekapitieren nur 
der einen Koleoptilenlängshälfte zu, so wird dadurch die Wirkung eines 
gegensinnigen geo- oder phototropen Reizes kompensiert, oder es erfolgt 
Krümmung im Sinne der Wuchsstoffseite. Es bleibt also trotz der Polari- 
sation ein ausgiebiger Längstransport bestehen. 

6. Horizontal gelegte Keimwurzeln, deren oberer Spitzenhälfte Auxin 
(auch aus Wurzeln) zugeführt wird, krümmen sich nach oben. Der 
Wuchsstoff dringt in die intakte Wurzel ein. 

7. Bringt man an vertikalen Wurzeln Wuchsstoff verschiedener 
Konzentration an gegenüberliegenden Seiten der Spitze an, so resultiert 
innerhalb gewisser Grenzen eine Krümmung, die gleich ist der Differenz 
der Krümmungswinkel, die man erzielt, wenn man diese Konzentrationen 
einseitig anwendet. 

8. Sendet man den elektrischen Strom einer Taschenlampenbatterie 
durch Leitungswasser, so krümmen sich darin horizontale Wurzeln 
entgegen der Schwerkraft zum positiven Pol; sie leiten den Strom. 
Aufrechte Koleoptilen wenden sich zum gleichen Pol, sie sind Nicht- 
leiter, wenden sich daher zum negativen, durch Induktion entstandenen 
Innenpol. 

9. Der gleiche Strom verschiebt in Wuchsstoffagar den Wuchsstoff 
in kurzer Zeit zum positiven Pol. 

10. Ebenso wird der Wuchsstoff durch Anlegen eines Potentials in 
Hypokotylen von Helianthus zum positiven Pol verschoben. 

11. Diese Wuchsstoffverschiebung führt zu elektrotroper Krümmung 
vom positiven Pol weg. 

12. Photo- und Geotropismus der Hypokotyle läßt sich leicht elektro- 
trop kompensieren. 

15* 
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13. Spannungen von 10—100 Millivolt verzögern und hemmen die 
geotrope Aufkriimmung bereits beträchtlich, solche von 1,5—2 Volt 
verhindern sie stundenlang. 

14. Es besteht also die Möglichkeit, den „geoelektrischen Effekt‘ 
BRAUNERs für die geotrope Krümmung verantwortlich zu machen. 

15. Die Art der Wanderung des Wuchsstoffes in diesen Versuchen 
ist unbekannt, doch ist anzunehmen, daß sein Säurecharakter ihn 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE SALZAUFNAHME 
BEI ASPERGILLUS NIGER. 


Von 
E. RENNERFELT. 


(Eingegangen am 31. März 1934.) 


1. Einleitung. 

Die Frage, welche Mineralstoffe für die Entwicklung der Pilze not- 
wendig sind, ist, seitdem RAUILN im Jahre 1869 seine bekannte Arbeit 
über die chemischen Verläufe des Wachstums herausgab, Gegenstand 
eingehender Studien gewesen. Unentbehrlich für die Pilze sind Kalium, 
Magnesium, Stickstoff, Schwefel und Phosphor. RAULIN wies die Not- 
wendigkeit von Eisen und Zink in der Nährlösung nach, aber diese 
Behauptung wurde von anderen Forschern, wie SCHULTZ (1877), MAYER 
(1879) und Näeerı (1882), bestritten. Zu demselben Ergebnis wie 
RAavLın kamen aber MoziscH (1892), Benecke (1896), PRINGSHEIM 
(1914) u. a. Die Ursache der strittigen Angaben in dieser älteren Literatur 
dürfte die sein, daß die betreffenden Stoffe in so kleinen Mengen wirksam 
sind, daß ihr bloßes Vorkommen als Verunreinigungen in den anderen 
Salzen oder dem Wasser genügen kann, um einander widersprechende 
Ergebnisse zu erhalten. 

Während der letzten Jahre sind genaue Untersuchungen über diese 
Fragen von STEINBERG (1919), BorTELS (1927) und Rospere (1928, 1931) 
ausgeführt worden. Alle drei stellten die Notwendigkeit von Eisen und 
Zink, in gewissen Fällen auch Kupfer, für die Entwicklung von Asper- 
gillus niger fest. 

Bei diesen Untersuchungen wurde die Einwirkung der Salze auf das 
Wachstum in der Weise untersucht, daß die Pilzkulturen nach einer 
bestimmten Versuchszeit getrocknet und gewogen wurden, wonach die 
erhaltenen Gewichtsziffern, gegebenenfalls in Verbindung mit Angaben 
des ökonomischen Koeffizienten, einer Beurteilung der Einwirkung der 
verschiedenen Stoffe zugrunde gelegt wurden. 

Untersuchungen, die zugleich quantitative Analysen der aufgenom- 
menen Salze enthalten, sind nur in einzelnen Fällen ausgeführt worden, 
was wohl darauf zurückgeführt werden muß, daß schnelle und zuver- 
lässige Analysenmethoden nicht zur Verfügung gestanden haben. MEnc- 
DEHL (1931) untersuchte die Ionenaufnahme bei Aspergillus niger mit 
und ohne Zusatz von kolloidaler Kieselsäure zu der Nährlösung und 
fand, daß das Trockengewicht um etwa 50% in Gegenwart von Kiesel- 
säure zunahm. Der Prozentgehalt an Kalium und Phosphor blieb dagegen 
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ungefähr derselbe, nur in bezug auf Stickstoff konnte eine gesteigerte 
Aufnahme nachgewiesen werden. Die Phosphoraufnahme, besonders bei 
Aspergillus niger hat Scunticke (1924) studiert. Er zeigte, daß junge 
Kulturen den Phosphor sehr lebhaft aufnehmen. Nachdem eine maximale 
Menge von Phosphor aufgenommen worden ist, fängt er an, als anorgani- 
sche Säure ausgeschieden zu werden. Er fand aber, daß mehrere äußere 
Faktoren einen großen Einfluß auf die Aufnahme des Phosphors hatten. 
Eine antagonistische Wirkung zwischen Eisen und Zink konnte RoBERG 
(1928) feststellen. Er hält beide für notwendig für eine normale Ent- 
wicklung von Aspergillus niger, aber in Konzentrationen über 0,1% 
wirkt Zink hemmend auf das Wachstum. Durch Eisenzusatz wird diese 
Giftwirkung aufgehoben. 
2. Methodik. 

Als Untersuchungsobjekt wurde Aspergillus niger gewählt, der leicht in Rein- 
kultur erhältlich und sehr schnellwachsend ist. Bei physiologischen Untersuchungen 
der Pilze kann.er auch als ein klassisches Objekt angesehen werden. Er wurde in 
weiten Tuberkulinkolben kultiviert, die 500 cem fassen und aus Jenaglas „20° 
verfertigt sind, das sehr beständig gegen Herauslösung von Mineralstoffen ist. Viel 
Sorgfalt wurde darauf verwendet, so reine Salze wie möglich zu erhalten. Das 
Wasser, das zu den Nährlösungen benutzt wurde, war zuerst in einem Apparat aus 
verzinntem Kupfer und dann in einem aus Jenaglas „20° nach Frrrine (1927) 
angefertigten Wasserdestillationsapparat destilliert worden. Die Salze waren 
Kahlbaums ‚pro analysi‘‘, die durch Umkristallisation im doppeldestillierten 
Wasser nochmals gereinigt worden waren. Als Kohlenstoffquelle wurde haupt- 
sächlich Glykose (Saccharum amylaceum puriss. anhy. pro infusione, Merck) ver- 
wandt. Bei spektroskopischer Untersuchung konnte darin nur Natrium in sehr 
kleinen Quantitäten nachgewiesen werden. In einigen Versuchen wurde Mannit 
anstatt Glykose benutzt. 

Die Kolben wurden mit 100 ccm Nährlösung beschickt, welche die Salze und 
5 g Glykose enthielt. Die Sterilisation dauerte etwa 15 Min. in strömendem Dampf. 
Nach der Abkühlung wurden sie mit 0,5 com Sporenemulsion geimpft und in einen 
Thermostat bei einer Temperatur von 28° C gebracht. Nach einer Versuchszeit von 
240 Stunden wurde der Versuch beendet; die zurückbleibende Nährlösung wurde 
abfiltriert und im Meßkolben auf ihr ursprüngliches Volumen verdünnt. In dieser 
Lösung wurden p,, elektrometrisch gemäß der Chinhydronmethode und die ver- 
brauchte Quantität Zucker gemäß BERTRAND bestimmt. Der Myzelkuchen wurde 
sorgfältig mit destilliertem Wasser abgespült und auf Filter Nr. 00 im Trocken- 
schrank bei 80°C getrocknet. Danach wurde das Myzel in Porzellantiegel über- 
geführt und nach Aufbewahrung im Exsikkator gewogen. Die Veraschung geschah 
im elektrischen Ofen, die Asche wurde in 2-normaler Salzsäure aufgelöst und die 
Lösung im Meßkolben auf 50 ccm verdünnt. Im allgemeinen wurden die Serien 
mit vier Parallelen ausgeführt, die einzeln analysiert wurden. In den Tabellen sind 
nur die Mittelwerte wiedergegeben, die aus den gewöhnlich gut übereinstimmenden 
Einzelanalysen berechnet wurden. 

Die chemischen Analysen wurden, was die Kationen betrifft, mit der von 
LunDEGARDH (1929, 1931, 1932) ausgearbeiteten Methode der quantitativen Spek- 
tralanalyse ausgeführt. Phosphor wurde nach PARKER und Fupge (1929) in der 
Asche bestimmt, wodurch die Summe von organischem und anorganischem Phosphor 
erhalten wurde. Schwefel wurde aus der Lösung als Bariumsulfat gefällt. Wegen 
der kleinen Mengen von Schwefel wurden alle vier Parallelen vereinigt und vor der 
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Fällung auf kleines Volumen eingedunstet. Infolge der relativ zeitraubenden 
Operationen bei der Bestimmung des Stickstoffes ist dieser nur in einer von den 
Serien bestimmt worden. 

Die Analysenergebnisse sind in Millimol pro Gramm Trockengewicht berechnet 
worden. Der ökonomische Koeffizient wurde aus dem Verhältnis zwischen der ver- 
brauchten Zuckermenge und dem Trockengewicht des Myzels erhalten. Die 
Gewichtsziffern sind in Milligramm angegeben. 


3. Der Salzgehalt der Sporen im Vergleich zu dem des Myzels. 

Bei Untersuchungen vorliegender Art ist es von großer Bedeutung, 
daß die benutzten Salze so frei wie möglich von Verunreinigungen sind. 
Aber auch der Salzgehalt der Sporen muß beachtet werden. Trotz sorg- 
fältiger Reinigung der Nährsalze keimten die Sporen bei den Nullgaben 
der Kalium-, Phosphor- und Stickstoffserien und bildeten dünne Myzel- 
schleier, freilich höchstens 50 mg wiegend. Es kam also darauf an, zu 
untersuchen, in welchem Maße die Sporen von Anfang an die notwendigen 
Mineralstoffe enthielten, um keimen und kleine Myzelien bilden zu können. 


Versuch 1. 
Nährlösung: NH,NO, 1 g, KH,PO, 1 g, MgSO, 0,5 g, CaCl, 0,15 g, MnCl, 0,15 g, 
NaCl 0,1 g/L. 
1 mg Fe pro Kolben. 
P der Lösung = 4,5. 

Um den Salzgehalt der Sporen festzustellen, wurden zwei Kolben mit 
einer Sporenemulsion geimpft. Nach 10 Tagen war das Myzel mit einer 
Schicht van braunschwarzen Konidienansammlungen bedeckt. Diese 
wurden dicht an der Ober- 








fläche abgeschnitten und um- Tabelle 1. 

faßten also sowohl Sporen als Trocken- | Aschen- | Asche 
Konidienträger. Infolge der gewicht | gewicht % 
faltigen Beschaffenheit des y ied. 826 15,2 1,84 
Myzels konnte nicht alles Sporen . . 370 21,2 5,77 











Sporenmaterial weggenom- 

men werden, das Übrigbleibende wurde aber so genau wie möglich 

weggewaschen. Myzel und Sporen wurden dann getrennt analysiert. 
Aus Tabelle 1 und 2 geht hervor, daß die Sporen sowohl relativ als 

absolut viel mehr an Mineralstoffen enthalten als das Myzel. Besonders 

gilt dies betreffs der Kationen, der Unterschied im Phosphorgehalt ist 


Tabelle 2. (mmol/g Trockengewicht.) 


























K Mg Ca Mn Na P 
à oe 0,0670 0,0138 0,114 0,0052 0,0067 0,034 
Sparen. „un; 0,328 0,0983 0,007 0,0109 0,0158 0,047 
Sporen/Myzel . . 4,9 7,1 0,062 2,1 2,3 1,4 
Aufgenommen 
(total) in %. . | 23,1 23,2 72,7 6,43 6,90 6,15 














224 E. Rennerfelt : 
bemerkenswert gering; Schwefel und Stickstoff wurden nicht analysiert. 
Die für die Pilze notwendigen Metalle Kalium und Magnesium kommen 
in etwa 5- bzw. 7mal so großer Konzentration in den Sporen als in dem 
Myzel vor. Eine Ausnahme bildet das Calcium, dessen Gehalt im Myzel 
bis zu 16mal größer als in den Sporen ist. Die Ursache hiervon kann die 
sein, daß Calcium im Myzel als Ca-Oxalat gebunden wird. Ein Vergleich 
zwischen den Gehalten der verschiedenen Kationen in den Sporen zeigt, 
daß Kalium und Magnesium in viel höherem Maße aufgenommen werden 
als Calcium, Mangan und Natrium. Eine ähnliche Salzakkumulierung 
kommt auch bei mehreren Algen vor, z. B. Valonia, Nitella (HoaAGLAND 
1930) und Chara (COLLANDER 1924), wo es sich um anorganische Ver- 
bindungen im Zellsaft handelt. 

Aus Tabelle 2 geht weiter hervor, daß Aspergillus niger die zur Ver- 
fügung stehenden Salze in sehr verschiedenem Maße ausgenutzt hat. 
Von Kalium und Magnesium ist ein gutes Fünftel aufgenommen worden, 
von Calcium nicht weniger als 72,7%, wovon jedoch der größte Teil im 
Myzel vorkommt. Mangan, Natrium und Phosphor sind nur in sehr 
geringer Ausdehnung, etwa !/,,, absorbiert worden. 

Dieser Versuch zeigt, daß, wenigstens was die Kationen betrifft, der 
Vorrat in den Sporen genügend groß sein dürfte, um die Sporen aus- 
keimen zu lassen, wenn die übrigen Bedingungen für eine Entwicklung 
vorhanden sind. 


4. Die Salzaufnahme aus versehiedenen Nährlösungen und ihr 
Zusammenhang mit dem Wachstum. 

Nachstehend folgt ein Bericht über die Versuche mit wechselnden 
Salzmengen. In allen Serien wurde wenn möglich dieselbe Grundlösung 
benutzt. In den Kalium-, Caleium- und Manganserien wurde das Kation 
mit den Chloriden der Metalle variiert; als Nährstoff hat das Chlorion 
keinen Wert für Aspergillus niger. Obgleich auch Natrium keine Bedeu- 
tung als Nährstoff hat (BuRomsky 1913), wurde es in kleiner Menge allen 
Nährlösungen zugesetzt, teils um seine Aufnahme zu untersuchen, teils 
weil kleine Verunreinigungen von Na fast unvermeidlich sind, und es 
darum richtiger erschien, eine bekannte Konzentration einzuhalten. 


Versuch 2: Eisenserie. 
Nährlösung: NH,NO, 1 g, KNO, 0,5 g, KH,PO, 0,5 g, MgSO, 0,5 g, NaCl 0,1 g/L. 
I Er III IV 
0,0 0,1 1,0 10,0 mg Fe pro Kolben. 


Das Eisen wurde als Ferriammonsulfat Fe(NH,)(S0,), : 12 H,O zu- 
gesetzt. 

Die Notwendigkeit des Eisens für das Wachstum von Aspergillus niger 
ist in sorgfältigen Versuchen unter anderen von STEINBERG (1919), 
BorTeLs (1927) und RoBERG (1928, 1931) festgestellt worden. Um die 
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Nährlösungen von den letzten Spuren von Eisen und Zink zu befreien, 
haben diese Forscher die Fähigkeit des Kohlenstoffes (Carbo animalis, 
medicinalis usw.), Schwermetalle zu adsorbieren, benutzt. Dieses Ver- 
fahren bringt aber gewisse Nachteile mit sich, weil auch die anderen 
Bestandteile der Nährlösung in gewissem Grade absorbiert werden können, 
wodurch eine Änderung in der Zusammensetzung dieser letzteren schwer- 
lich zu vermeiden ist. Ich habe es daher vorgezogen, die Salze durch 
wiederholte Kristallisierung zu reinigen. Vollständig eisenfrei sind offen- 
bar die Salze nicht geworden. Schon ein so geringer Zusatz wie 0,1 mg 
pro Kolben (= 0,0001 % 














Fe) hat jedoch einen Tabelle 3. 

sichtbaren Einfluß auf I Il III IV 

die  Myzelproduktion 7. engewicht . | 149 | 288 |480 |1206 

(vgl. Tabelle 3). Aschengewicht . .| 6,4| 10,0 | 19,8| 85,0 
In Nr.I und Ilws-- Ascbe in %...1 43]. 44]. sıl 45 








ren diinne Myzelschich- 

ten mit spärlichen Konidienhaufen ausgewachsen, in Nr. III war das 
Myzel wohl ausgebildet und eben mit Konidien bedeckt, in Nr. IV war das 
Myzel zu Schwielen und Klumpen gesammelt, auf denen die Konidien 
fleckenweise vorkamen. Makroskopisch schien Nr. III, d.h. 1,0 mg Fe 
pro Kolben, die geeignetste Dosierung zu sein. 

Die Einwirkung des Eisens auf die Erzeugung von organischem Stoff 
ist sehr kraftig. Noch bei einer Gabe von 10 mg Fe pro Kolben ist nicht 
das Optimum des Wachstums erreicht worden. Der Zusammenhang 
zwischen Eisen und Zink ist 
hier nicht zur Behandlung Tabelle 4. (mmol/g Trockengewicht.) 
aufgenommen worden. Da I Il III IV 
aber Zink gemäB Untersu- 
chungen von BoRTELSs (1927) 
und Rosere (1928, 1931) ein 
Nährstoff für Aspergillus niger 
ist, muß die notwendige Quan- 
tität davon als Verunreinigung mitgekommen sein, wahrscheinlich mit 
dem destillierten Wasser. 

Aus Tabelle 4 geht hervor, daß das Eisen eine günstige Einwirkung 
auf die Kaliaufnahme hat. In den zwei ersten Proben konnte Magnesium 
nicht analysiert werden, den zwei letzteren nach zu urteilen scheint jedoch 
der Mg-Gehalt zu sinken. Natrium hält sich ziemlich konstant auf einem 
Niveau, das 10—20mal so niedrig wie der K-Gehalt liegt. Phosphor wird 
bei niedrigem Eisengehalt sehr eifrig aufgenommen, bei höherer Fe-Gabe 
vermindert sich der P-Gehalt um etwa 50%, vielleicht dadurch bedingt, 
daß ein Teil des Phosphors als Eisenphosphat ausfällt. 

Die vornehmste Aufgabe des Eisens dürfte nach Warsure (1921, 
1923) die sein, daß es als Katalysator bei der Zellatmung dient. In Ver- 








0,206 | 0,262 | 0,348 | 0,388 


— — 0,073 | 0,047 
0,022 | 0,019 | 0,024 | 0,020 


0,260 | 0,235 | 0,127 | 0,124 


een 
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suchen mit Seeigeleiern konnte WARBURG eine Steigerung der Atmungs- 
intensität nachweisen, die etwa proportional der zugeführten Eisenmenge 
war. Bei Aspergillus niger sinkt der ökonomische Koeffizient mit 








gesteigertem Eisenzusatz, der Zuckerverbrauch ebenso, aber nicht pro- 
portional der Trockengewichtssteigerung (vgl. Tabelle 5). 
Tabelle 5. 
I II III IV 
Verbrauchter Zucker in % | 26,0 | 31,0 | 44,9 | 93,6 
Ökonomischer Koeffizient | 8,7 | 6,8 | 4,6 | 3,6 
RS À ré | 7 2,9 | 27| 24] 22 














Während das Verhältnis zwischen Produktion von Myzel bei den ver- 
schiedenen Gaben 1 : 1,5 : 3,3 : 8,7 ist, ist das Verhältnis zwischen den 
verbrauchten Quantitäten Glykose 1 : 1,2 : 1,7 : 3,6. Um eine gewisse 
Menge von Myzel zu produzieren, muB bei niedriger Fe-Konzentration 
eine viel größere Quantität Zucker verbrannt werden als bei einer höheren 
Fe-Konzentration. 

Versuch 3: Kaliumserie. 


Nährlösung: NH,H,PO, 0,5g, NH,NO, 1g, MgSO, 0,5g, NaCl 0,1 g/L. 
1 mg Fe pro Kolben. 


P, der Lösung = 4,5. 

Kohlenstoffquelle teils Glykose, teils Mannit 

I u II IV Vv 

— 1/1500 1/500 1/150 1/50 mol KCl. 


In den Kolben ohne Zusatz von Kali keimten freilich die Sporen aus 
und bildeten diinne Myzelschleier mit einzelnen Konidienhaufen. Das 
Wachstum war jedoch sehr langsam, und am Ende des Versuches war 
das Trockengewicht nur etwa 50 mg. Bei der niedrigsten K-Gabe wuchs 
der Pilz gut und bildete reichlich Konidien von brauner Farbe. Die reich- 
lichste Sporenproduktion fand in Nr. III statt, in den folgenden nahm 
sie ab. 

Die Kurve des Trockengewichtes (vgl. Tabelle 6) steigt sehr steil 
zum Optimum, das in Nr. III eintrifft, und sinkt dann langsam bei den 
beiden höheren Gaben. Der Aschengehalt folgt ziemlich treu dem 
Trockengewicht. Diese Wachstumskurve zeigt übrigens eine gute Über- 
einstimmung mit der Kaliumkurve der höheren Pflanzen (vgl. LUNDE- 
GARDH 1932). 








Tabelle 6. 

I II III IV Vv 
Trockengewicht . . . .| 54 636 744 727 682 
Aschengewicht —— NS 25,7 34,8 32,2 28,1 
Asche in % ..... 8,40 4,05 4,68 4,33 4,12 
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In Tabelle 7 werden die aufgenommenen Kalimengen in den ver- 
schiedenen Gliedern wiedergefunden. Sowohl in Nr. II als in Nr. III 
ist etwa 70% des vorhandenen Kaliums absorbiert worden, es scheint, 
als ob dem Pilz die Fähigkeit fehlte, mehr davon aus der Lösung auf- 
zunehmen. Bei den höheren Gaben ist wesentlich weniger von der zur 
Verfügung stehenden Kalimenge absorbiert worden. Der höchste 
Kaliumgehalt fällt nicht mit dem Eintritt des Wachstumsoptimums 
zusammen, sondern wird erst bei überoptimaler K-Konzentration 
erreicht. 




















Tabelle 7. 
II III IV Vv 

Ein. “ant: 0,073 0,188 0,270 0,227 
Verbrauchtes 

in% .. . "MOSS 70,0 29,3 7,75 
Be 9 0,043 0,057 0,060 | 0,063 
en à 0,096 0,168 0,067 0,073 
VERT se 0,132 0,130 0,108 0,112 


Von den übrigen Kationen ist Natrium bei den niedrigen Gaben 
kräftig aufgenommen worden, was wahrscheinlich darauf beruht, daß 
der Antagonismus gegen die leichter permeierenden K-Ionen dort weniger 
fühlbar ist (vgl. auch LUNDEGARDH 1932). Daß Natrium als lebens- 
wichtiger Bestandteil des Protoplasmas Kalium sollte ersetzen können, 
ist dagegen wenig glaublich. Eine gewisse Bedeutung kann es dadurch 
erhalten, daß es bei niedriger K-Konzentration dieses bei dem Transport 
von Anionen ersetzt. Der Magnesiumgehalt ist ziemlich konstant und 
im Durchschnitt 4mal so niedrig wie der K-Gehalt. Phosphor wird bei 
den niedrigen Gaben in größter Menge aufgenommen. 

Die Werte des ökonomischen Koeffizienten (vgl. Tabelle 8) sind 
ziemlich gleich mit Ausnahme der Nullgabe, wö er bemerkenswert niedrig 
ist. Wahrscheinlich beruht dies auf einer Hemmung der Lebensvorgänge 
bei Kalimangel. Die p,,-Werte sind alle gleich mit Ausnahme der Null- 
gabe, wo er etwas höher ist. 

Von den beiden Zuckerarten ist Mannit die günstigere, er hat durch- 
gehends höhere Werte des Trockengewichtes geliefert. Leider konnte 
die verbrauchte Menge Mannit nicht festgestellt werden; die Werte des 
ökonomischen Koeffizienten sind also nur für die Kulturen mit Glykose 
als Kohlenstoffquelle berechnet worden. 














Tabelle 8. 
I u Ill lv A 
Verbrauchter Zucker in % . . . 2,0 40,6 42,5 32,5 36,7 
Okonomischer Koeffizient . . . . 1,85 3,1 3,0 3,0 3,35 
Da - - 120.0 | AD | sup 3,0 2,1 2,1 21 | 21 
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Versuch 4: Calciumserie. 
Nährlösung: NH,NO, 1 g, en, 1g, MgSO, 0,5g, NaCl 0,1 g/L. 
1 mg Fe pro Kolben 
P der Lösung = 4,5 
I u IH IV V 
_ 1/4000  3/4000 1/400  3/400 mol CaCl. 


Calcium kann nicht zu den fiir Aspergillus niger lebenswichtigen Ele- 
menten gerechnet werden, was unter anderen von Mo.iscu (1894) und 
Buromsky (1913) nachgewiesen worden ist. Der letztere zeigte, daß ein 
Zusatz von CaSO, das Trockengewicht erhöhte und den ökonomischen 
Koeffizienten erniedrigte. Neuere Untersuchungen von Mann (1932) 
und RırreL und Stozss (1932) bestätigen, daß Calcium für die normale 
Entwicklung des Pilzes nicht notwendig ist. Sie stellen aber einen 
günstigen Einfluß fest, durch den Antagonismus bedingt, der zwischen 
Ca und Mg besteht. 

Aus Tabelle 9 geht hervor, daß der Pilz ohne Zusatz von Ca eine 
ganz normale Myzelproduktion hat. Eine deutliche Steigerung tritt bis 
zu Nr. IV ein, danach zeigt die Kurve sinkende Tendenz. Kein nennens- 
werter Unterschied in der Konidienbildung konnte bei den verschiedenen 
Gaben wahrgenommen werden. 























Tabelle 9. 

I I III IV V 
Trockengewicht . . .|897 | 841 999 1093 974 
Aschengewicht . . . .| 43,1 | 40,1 | 43,7 41,9 | 58,1 
Asche in % . . . .. 4,80 4,76 4,38 3,83 5,98 


Auf die Aufnahme der anderen Ionen der Nährlösung hat Calcium 
einen großen Einfluß. Der absolute Ca-Gehalt des Myzels nimmt mit 
steigender Ca-Gabe zu (vgl. Tabelle 10). Die aus der Lösung aufgenom- 
mene Ca-Menge hält sich dagegen ziemlich konstant und überschreitet 
nicht 27%. Die Eindringungsfähigkeit des Calciumions ist also wesent- 
lich geringer als die des Kaliumions. 








Tabelle 10. 
I IL Ill lV V 

ee > 0,202 0,199 0,168 0,145 0,133 
a al à 5 0,047 0,054 0,051 0,043 0,053 
Be HE es 0,019 0,021 0,020 0,017 0,021 
CE Ce PCR Pe 0,0012 | 0,0062 | 0,0205 | 0,0595 | 0,139 
Verbrauchtes Ca in % — 20,0 26,3 25,0 18,4 
K : Ca in der Lösung. = 30 10 3 1 

K : Ca im Myzel . . = 32,0 8,18 2,44 0,95 
an eS . 0,079 0,089 0,069 0,064 0,086 

Bult Ki ik. 4 0,039 
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Der Antagonismus, der zwischen Kalium und Calcium vorliegt, tritt 
in dieser Serie sehr deutlich hervor. Bei niederen Ca-Konzentrationen 
findet eine lebhafte Kaliaufnahme statt. Mit steigender Ca-Gabe wird 
das K-Ion immer mehr zurückgedrängt, und bei der höchsten Ca-Gabe, 
wo Kalium und Calcium in derselben Konzentration vorkommen, ist 
die Ca-Aufnahme etwas größer als die K-Aufnahme. Dieser Antagonis- 
mus kann aber nicht zwischen Calcium und Magnesium wahrgenommen 
werden, vielmehr zeigt der Mg-Gehalt eine steigende Tendenz. Eine 
recht gute Übereinstimmung besteht zwischen den aufgenommenen 
Mengen von Magnesium und Phosphor. Schwefel ist in verhältnismäßig 
großer Menge aufgenommen worden. Von Natrium wird dagegen sehr 
wenig aufgenommen und in demselben Maße in allen Gaben. Der größte 
Teil des Calciums dürfte im Myzel als Oxalat vorkommen, von welcher 
Säure Aspergillus niger beträchtliche Mengen bilden kann. 

Der ökonomische Koeffizient sinkt mit steigender Ca-Gabe (vgl. 
Tabelle 11). Dasselbe Verhältnis beobachtete auch Buromsky (1913). 
Er nahm an, daß das Calciumion spezifische Wirkungen auf den Atmungs- 
mechanismus hätte, so daß dieser bei gesteigerter Ca-Gabe langsamer 
verliefe, wodurch ein günstigerer Quotientenwert erhalten würde. Diese 
Auffassung ist jedoch sicher nicht richtig. Die Abnahme des Zucker- 
verbrauches hat ihren Grund in der hemmenden Einwirkung des Ca-Ions 
auf die Permeabilität überhaupt. In Tabelle 11 sind die Ziffern des 
Glykoseverbrauches wiedergegeben. Mit Ausnahme von Nr. III, wo der 
Wert bemerkenswert hoch ist, sinkt der Glykoseverbrauch mit steigender 
Ca-Gabe. Dasselbe Verhältnis findet auch bei den höheren Pflanzen statt, 
wo LuNDEGARDH, BURSTBÖM und RENNERFELT (1932) fanden, daß zwei- 
wertige Ionen eine hemmende Einwirkung auf die allgemeine Perme- 
abilität hatten. 























Tabelle 11. 
I u III IV Vv 
Verbrauchter Zucker in % . . . | 84,2 61,8 84,5 75,3 58,2 
Ökonomischer Koeffizient . . . . 4,77 3,68 4,25 3,45 2,99 
Bawaislaiir suc isd aa um 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 


Mit seinen physikalischen Eigenschaften ist das Ca-Ion also ein wich- 
tiger Faktor für die Nährstoffaufnahme bei Aspergillus niger. Seine 
Wirkung geht in negative Richtung, indem es in hohem Maße die Auf- 
nahme anderer für den Pilz lebenswichtiger Stoffe erschwert. 


Versuch 5: Manganserie. 
Nährlösung: NH,NO, 1g, KH,PO, 1g, MgSO, 0,5g, NaCl 0,1 g/L. 
1 mg Fe pro Kolben. 
P, der Lösung = 4,5 
I u III IV V 
un 1/9000 1/3000 1/900 1/300 mol MnCl, 
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Eine stimulierende Einwirkung auf das Wachstum der Pilze ist bei 
kleinen Mangangaben von BERTRAND und JAVILLIER (1911), NIETHAMMER 
(1928) sowie von McHareve und CALree (1931, 1932) in Versuchen mit 
Aspergillus flavus und Rhizopus nigricans festgestellt worden. Für diese 
Pilze erwies sich eine Konzentration von 5 mg/L als optimal, während 
20 mg/L die Konidienentwicklung hemmte. 

In meinen Versuchen ist die Wachstumskurve sattelförmig mit einem 
Minimum bei einer Mn-Gabe von etwa 18 mg/L. Es ist eigentümlich, daß 
die Trockengewichtskurve bei den zwei höchsten Gaben wieder steigt; 
die Mn-Konzentration ist dort so groß, daß die Giftwirkung des Mangans 
sich geltend machen sollte. Durch den Mn-Zusatz bekamen die Konidien 
eine deutlich dunklere Farbe als gewöhnlich, in Nr. V traten sie sehr 
spärlich auf, was auf eine beginnende Vergiftung der Kulturen deutet. 
Der Aschengehalt dieser Serie ist im Durchschnitt bedeutend höher als 
in den vorhergehenden. 























Tabelle 12. 
I II III IV Vv 
Trockengewicht . . .| 1040 824 744 878 962 
icht . . . . 42,9 44,9 44,3 48,6 56,1 
Asche m %..... 4,11 5,46 5,96 5,53 5,84 


Eine niedrige Mn-Konzentration hat einen günstigen Einfluß auf die 
Aufnahme der anderen Ionen. Bei höheren Mn-Konzentrationen dagegen 
nehmen die Wirkungen überhand, die das Mangan in seiner Eigenschaft 
als zweiwertiges Ion hat, und eine allgemeine Hemmung der Perme- 
abilität der anderen Ionen macht sich geltend (vgl. Tabelle 13). Besonders 
deutlich tritt dieser Antagonismus in bezug auf Kalium hervor, wenn 
auch das Verhältnis nicht ebenso ausgesprochen wie in der Ca-Serie ist. 
Das Mangan wird nicht zu mehr als etwa 20% aufgenommen, in Nr. III 
nur 14,3%, wodurch der Kaliumgehalt bei dieser Gabe bemerkenswert 
hoch wird. Magnesium und Phosphor werden in ungefähr derselben 
Größenordnung aufgenommen und in höherem Maße bei einer niedrigeren 


Tabelle 13. (mmol/g Trockengewicht.) 








I II III IV Vv 
Rt ne re - 0,283 | 0,368 | 0,458 | 0,370 0,305 
Mr ess ae 0,054 | 0,067 | 0,063 | 0,063 0,051 
ne il 0,038 , 0,041 0,036 0,033 
Gin 5.0 “21 0,0072 | 0,0152 | 0,0555 | 0,172 


Verbrauchtes Mn in % _ ng 14,3 ri 20,9 


. — 51 30 6,7 1,8 
cee es à se À 0,047 | 0,060 | 0,071 0,060 0,056 
Milo > + <A 0,024 | 0,033 | 0,028 | 0,024 0,027 
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Mn-Konzentration. Bei höheren Konzentrationen wird die Aufnahme 
dieser Stoffe deutlich erschwert. Dasselbe Verhältnis gilt auch für 
Natrium und Schwefel. 








Tabelle 14. 
I II III IV Vv 
Verbrauchter Zucker in % . .| 77,7 | 59,1 | 48,6 | 75,0 | 71,2 
Ökonomischer Koeffizient . . .| 3,73} 3,61| 3,77| 4,77| 3,61 
pa”. od, : MTS IR 28 | 26 | 26 | 25 | 24 

















Sowohl das Trockengewicht als das Aschengewicht sind in dieser 
Serie hoch, und ebenso ist die verbrauchte Quantität Zucker groß (vgl. 
Tabelle 14), was darauf deutet, daß der Stoffwechsel in Gegenwart von 
Mangan, wenigstens in kleinen Mengen, lebhaft vor sich geht. Anderer- 
seits hat das Mangan als zweiwertiges Ion in größeren Konzentrationen 
einen hemmenden Einfluß auf die Aufnahme anderer Stoffe. 


Versuch 6: Phosphorserie. 
Nährlösung: NH,NO, 1g, KCl 1g, MgSO, 0,5 g, NaCl 0,1 g/L. 
1 mg Fe pro Kolben. 
I II II IV V 
we. 1/2500 3/2500  1/250 3/250 mol KH,PO,. 


Wie aus der Wachstumskurve hervorgeht (vgl. Tabelle 15), hat 
Phosphor eine kräftige Einwirkung auf das vegetative Wachstum von 
Aspergillus niger. Um volle Entwicklung zu erlangen, braucht der Pilz 
nur eine kleine Quantität P. 























Tabelle 15. 

I II III IV v 
Troekengewicht . . . .| 22,3 | 563 842 887 714 
Aschengewicht deve — 10,0 24,9 44,9 37,5 
EEE, VRR _ 1,78 2,96 5,06 5,25 


Die Wachstumskurve steigt zuerst sehr steil und dann langsamer 
zum Optimum hin, das zwischen Nr. III und IV eintrifft. Danach 
zeigt sie eine langsam sinkende Tendenz. Die Ähnlichkeit mit der Phos- 
phatkurve bei den höheren Pflanzen ist übrigens recht augenfällig (vgl. 
LuNDEGARDH 1932). Daß Phosphor einen günstigen Einfluß auf die 
Aufnahme der übrigen Ionen ausübt, geht daraus hervor, daß der 
Aschengehalt eine fortlaufende Steigerung bei zunehmender P-Gabe zeigt. 

Bei der Nullgabe wuchs das Myzel sehr schlecht und bildete nur 
einen dünnen, nicht zusammenhängenden Schleier mit spärlich vor- 
kommenden Konidien. Bei den übrigen Gaben war das Wachstum gut 
mit einem Optimum bei Nr. III und IV, was das Trockengewicht 
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betrifft. Die giinstigste Konzentration fiir die Konidienentwicklung 
war aber Nr. II; bei den übrigen nahm sie von Nr. III—V ab; bei der 
letztgenannten kamen die Konidienträger nur um die Ränder herum 
und fleckenweise vor, was auf Vergiftungsanzeichen deutet. 

Mit zunehmender P-Gabe steigt der P-Gehalt im Myzel zuerst schnell, 
dann langsam (vgl. Tabelle 16). Es ist aber nur ein kleinerer Teil des zur 
Verfügung stehenden Phosphors, der verbraucht worden ist. Bei den 
Gaben Nr. II—IV wurden nur etwa 20% aufgenommen, bei Nr. V nicht 
mehr als 7%. Das dreiwertige PO,-Ion hat ja auch eine sehr geringe 
Diffusionsgeschwindigkeit. 

Tabelle 16. (mmol/g Trockengewicht). 
I u III IV v 








0,036 | 0,0080 | 0,0080 | 0,0077 
0,22 0,65 2,2 6,5 
0,39 2,6 11,9 15,6 


P:S8 in der Lösung . 
P:S im Myzel . . . 


a re” Pr 0,128 | 0.217 | 0,299 | 0,348 
ee . ie 0,031 | 0,047 | 0,084 | 0,077 
ne > 0,018 | 0,027 | 0,026 | 0,027 
RE aS: + 0,014 | 0,021 | 0,095 | 0,120 
Verbrauchter P in %| — | 20,0 |15,2 | 21,6 7,3 

















Ein Studium der Befunde in Tabelle 16 zeigt, daß das Phosphation 
einen überwiegend günstigen Einfluß auf die Aufnahme der anderen 
Ionen hat. Bei den höheren Pflanzen verhält sich das PO,-Ion in dieser 
Hinsicht ziemlich neutral (vgl. LuNpEGARDH 1932). Besonders auf- 
fallend ist die günstige Wirkung betreffs des Kaliumions. Freilich 
wurden die P-Gaben als KH,PO, zugesetzt; aber schon die niedrigste 
Gabe enthält einen Bestand an Kalium, als KCl zugesetzt, der 10mal 
so groß wie die aufgenommene Kaliummenge ist. Ob Kalium als Trans- 
portmittel des Phosphors dient, ist nicht leicht zu entscheiden, der größte 
Teil des Kaliums muß jedoch mit einem anderen Anion passieren. Da- 
gegen verlaufen die Mg- und P-Kurven ziemlich parallel. Natrium ver- 
hält sich indifferent. Bemerkenswert ist die kräftige Aufnahme des 
Schwefels bei der niedrigsten Gabe. Das Sulfation dürfte kaum für den 
Kationentransport in Anspruch genommen werden, dafür gibt es genügend 
CI- und NO,-Ionen, die außerdem leichter beweglich sind. Das normale 
Schwefelbedürfnis ist sehr gering. Ein gewisser Antagonismus zwischen 
Phosphor und Schwefel ist wahrnehmbar. Der Quotient P : S steigt 
etwas mit zunehmender P-Gäbe (vgl. Tabelle 16). 

















Tabelle 17. 
I II III IV V 
Verbrauchter Zucker in % . . . 4,4 38,4 74,5 59,9 42,3 
Okonomischer Koeffizient . . . . | 9,86 3,42 4,45 3,38 2,96 
PET NY PAM FES 2,4 2,5 2,6 2,5 
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Bemerkenswert ist die hemmende Einwirkung des PO,-Ions auf die 
Aufnahme der Glykose (vgl. Tabelle 17). Bei höheren P-Gaben sinkt 
der Glykoseverbrauch und damit auch der ökonomische Koeffizient. 


Versuch 7: Stickstoffserie. 


Nährlösung: KH,PO, 1 g, MgSO, 0,5g, NaCl 0,1 g/L. 
1 mg Fe pro Kolben. 
Py, der Lösung = 4,5. 
I II II IV V 
— 1/1500 1/500 1/150 1/50 mol NH,NO,. 


Aspergillus niger kann den Stickstoff sowohl aus anorganischen als 
aus organischen Verbindungen verwerten, wenn auch verschiedene 
Stickstoffquellen einen sehr ungleichen Wert haben. Nach ScHoBER 
(1930) soll er auch die Fähigkeit haben, den Luftstickstoff zu assimilieren, 
was aber SCHRÖDER (1931) widerlegt hat. 

Die Bedeutung des Stickstoffs als Wachstumsfaktor wird am besten 
durch die Kurve des Trockengewichtes dargetan (vgl. Tabelle 18). Bei 
einer so hohen Gabe wie etwa 60 mg pro Kolben ist das Optimum noch 
nicht erreicht. Bei der Nullgabe waren die Sporen kaum ausgekeimt, 
das Trockengewicht betrug nur einige wenige Milligramm, bei Nr. II 
war ein dünner Myzelschleier mit wenigen Konidien gebildet worden, 
bei den übrigen war die Entwicklung gut. Die Sporenbildung war bei 
Nr. IV am reichlichsten. Das vegetative Wachstum wird also in hohem 
Maße begünstigt; dasselbe ist ja auch der Fall bei den höheren Pflanzen. 








Tabelle 18. 

z II III IV Vv 
Trockengewicht . . .| 15 | 71 206 596 1182 
Aschengewicht . . . - _ 2,5 4,9 20,2 54,1 
Asche in %..... _ 3,52 2,38 | 3,39 4,57 

















Eine Betrachtung von Tabelle 19 gewährt eine Vorstellung von der 
intensiven N-Aufnahme. Die Stickstoffanalysen sind mit dem Rest der 
Nährlösung nach DE Varpas Methode ausgeführt worden, wodurch die 
Summe von Ammon- und Nitratstickstoff erhalten wird. Eine Auffassung, 
in welchem Verhältnis die beiden Komponenten aufgenommen worden 
sind, habe ich also nicht erhalten können. Wahrscheinlich sind sie in 
ungefähr derselben Ausdehnung assimiliert worden, darauf deutet unter 
anderem der kräftige Gesamtverbrauch (vgl. Tabelle 19). Gemäß Unter- 
suchungen von Mevius (1928) und BuTKEwITscH und BuTKEwITscH (1929) 
hat übrigens die Reaktion der Nährlösung eine große Bedeutung für die 
Aufnahme der NH,- und NO,-Ionen. Daß der Stickstoff sehr gut aus- 
genutzt wird, geht daraus hervor, daß seine Konzentration im Myzel 
bei allen Gaben ungefähr dieselbe ist. 

Planta Bd. 22. 16 
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Tabelle 19. 




















IL i IV v 
N ich in mg 2,00 | 6,00 | 20,00 | 60,00 
N cht in mg 1,98 | 5,65 | 16,00 | 38,2 
N verbraucht in % 99,0 94,5 79,9 58,2 
N im Myzel in % 2,80 | 2,75 2,68 | 3,23 


Aus Tabelle 20 geht der Gehalt des Myzels an den übrigen Stoffen 
hervor. Bemerkenswert ist das hohe Aschengewicht bei Nr. II, woraus 
ein durchgehends hoher Gehalt an sämtlichen Bestandteilen folgt. 
Dieser große Aschengehalt muß wahrscheinlich als eine Anhäufung der 

Tabelle 20. (mmol/g Trockengewicht.) uhren er Mr 
Il TI IV v stoffvorrat, den der Pilz zur 
Verfügung hat, nicht genü- 

rm na a one gend ist, um die fiir das 
} de 2 none Wachstum erforderlichen or- 
Y > . ‘ ganischen Stoffe aufzubauen. 
an Aas sa = Bei den höheren Gaben ist 
es nur das Kalium, das lebhafter aufgenommen wird. Der Gehalt 
an Mg und Na ist ungefähr konstant, während der P-Gehalt abnimmt. 

Als ein Maß für den günstigen Einfluß des Stickstoffs auf die Bildung 
organischer Substanz können die Ziffern des ökonomischen Koeffizienten 
angeführt werden. Mit steigender N-Gabe wird der Koeffizient immer 
kleiner (vgl. Tabelle 21). 




















hts 


Tabelle 21. 
II III IV Vv 








Verbrauchter Zucker in % | 16,0 | 21,5 | 42, 77, 
Ökonomischer Koeffizient | 11,4 | 5,2 
gee LS err er 3,5 | 3,3 














Die p,-Werte sinken bei den höheren Gaben. Dies kann darauf 
beruhen, daß der Pilz vorzugsweise das NH,-Ion aufnimmt, wobei die 
Lösung durch einen Überschuß von HNO, saurer wird. Eine andere 
Möglichkeit ist die, daß die Produktion von organischen Säuren bei 
einem reichlichen Vorrat von Stickstoff größer ist. 


5. Bespreehung der Befunde. 

Die Sporen von Aspergillus niger keimen auf der Oberfläche der 
Nährlösung und bilden unter normalen Verhältnissen in einigen Tagen 
ein zusammenhängendes Myzel auf dieser. Da das Myzel oft gefältelt ist, 
wird die Fläche, durch welche die Nährstoffaufnahme geschieht, ver- 
hältnismäßig groß. Bei der Aufnahme von Salzen und anderen Nähr- 
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stoffen durch diese Grenzschicht sind zwei wesentlich verschiedene Fak- 
toren wirksam: einerseits die Permeabilität der Zelle, andererseits das 
größere oder geringere Bedürfnis nach den in der Nährlösung vorhan- 
denen Nährstoffen, das der Pilz für seine normale Entwicklung hat. 

Bei der Permeabilität spielen die physikalisch-chemischen Eigen- 
schaften der Ionen die Hauptrolle (vgl. LunpesArpH 1932). Zufolge 
der kolloidalen Struktur des Protoplasmas passieren die Ionen dieses 
ungleich schnell, was seinen Grund in Unterschieden des Durchmessers 
und vor allem in verschiedenen Hydratationsgraden hat. Ein wichtiger 
Faktor ist auch die durch die Ladung der Ionen bedingte Adsorption. 
Für die in meinen Versuchen untersuchten Ionen sind durch Perme- 
abilitätsversuche von einer großen Anzahl Forschern hauptsächlich 
folgende Ionenserien festgestellt worden: 

für Kationen: NH,>K>Na>Mg>Ca>Mn, 
für Anionen: NO,>Cl>S0,>PO,. 

Wie ein Rückblick auf die Versuche 2—6 zeigt, gelten diese Serien 
nicht ohne Ausnahme. Was die Kationen betrifft, so ist das NH,-Ion 
nicht besonders bestimmt worden, aber bei dem großen Gesamtverbrauch 
von Stickstoff, der in der Stickstoffserie festgestellt worden ist, ist es 
klar, daß ein wesentlicher Teil des Stickstoffs als NH,-Ionen passiert 
sein muß. Auch das K-Ion ist in großer Ausdehnung aufgenommen 
worden. Die Menge Kalium, die für eine normale Entwicklung erforder- 
lich ist, ist ziemlich klein (vgl. die K-Serie), und eine gesteigerte Kaligabe 
bringt nicht nur Niedergang der Myzelproduktion, sondern auch des 
K-Gehaltes darin mit sich. Sowohl in der P- als in der N-Serie verur- 
sacht eine vermehrte Gabe einen größeren Gehalt von Kalium in dem 
Myzel. 

Das Na-Ion zeigt‘der Regel nach eine geringe Aufnahme. Nur in 
der K-Serie ist es, besonders bei den niedrigeren Gaben, in höherem 
Maße als Magnesium aufgenommen worden, was möglicherweise auf der 
Abwesenheit des Antagonismus gegen K beruht. Übrigens muß die geringe 
Aufnahme des Natriums mit der geringen Konzentration in der Nähr- 
lösung in Zusammenhang gebracht werden. Natrium gehört außerdem 
zu den entbehrlichen Elementen. 

Von den zweiwertigen Ionen ist es nur das Mg-Ion, das für Aspergillus 
niger lebenswichtig ist. Die Mg-Konzentration der Lösung ist niedrig 
(etwa 5mg pro Kolben), und die aufgenommene Quantität ist auch 
ziemlich gering. Irgendwelche Einwirkung auf die anderen Kationen 
scheint es in dieser schwachen Konzentration nicht gehabt zu haben, 
dagegen gibt sich ein gewisser positiver Zusammenhang zwischen den 
aufgenommenen Mengen von Magnesium und Phosphor zu erkennen. 

Caleium und Mangan sind nicht durchaus notwendig für die Ent- 
wicklung, der letztere Stoff jedenfalls nur in sehr geringer Menge. Sie 
permeieren langsam, Mn weniger schnell als Ca. Diese beiden Ionen 

16* 
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üben eine kräftige antagonistische Wirkung gegen Kalium aus, dessen 
Aufnahme bei steigender Ca- und Mn-Konzentration mehr und mehr 
erschwert wird. Dieser Antagonismus tritt in der Ca-Serie am meisten 
hervor, in der Mn-Serie zeigt sich auch ein hemmender Einfluß auf die 
Aufnahme der anderen Ionen. 

Von Anionen enthält die Nährlösung NO,-, Cl-, SO,- und PO-Ionen, 
wovon jedoch nur das letztgenannte in sämtlichen Serien analysiert 
worden ist, das Cl-Ion dagegen in keiner. Aus dem Umstande, daß in 
der N-Serie eine große Menge Ammonnitrat assimiliert worden ist, kann 
geschlossen werden, daß das NO,-Ion eine große Durchdringungsfähigkeit 
besitzt. Mit Ausnahme der Ca-Serie, wo der S-Gehalt ziemlich hoch ist, 
ist die aufgenommene Schwefelmenge sehr gering, etwa 1 mg. Auch das 
Phosphation dringt langsam ein und in ungefähr demselben Maße wie 
das Mg-Ion. In der P-Serie scheint ein Antagonismus zwischen dem 
PO,- und dem SO,-Ion zu bestehen, in der N-Serie zwischen dem NO,- 
und dem PO,-Ion. Die ausgeführten Analysen sind aber nicht zahlreich 
genug, um eine sichere Antwort auf diese Frage geben zu können. 

Bei der Aufnahme eines Stoffes ist es nicht nur die Diffusions- 
geschwindigkeit, die entscheidend ist, sondern auch die Konzentration 
des Stoffes. In der Ca-Serie nimmt so der absolute Ca-Gehalt des Myzels 
ungefähr proportional der Zunahme von Ca in der umgebenden Nähr- 
lösung zu. Dasselbe Verhältnis gilt für Mangan und Phosphor, sowie für 
Kalium in der P-Serie, dagegen nicht in der K-Serie. Von dem Gesamt- 
vorrat der verschiedenen Stoffe der Nährlösung werden aber ganz ver- 
schiedene Mengen aufgenommen. In Tabelle 22 ist die höchste Prozent- 
ziffer der betreffenden Stoffe in dem Myzel für alle Versuchsserien wieder- 
gegeben. Die Ziffern dürfen also als Höchstwerte betrachtet werden. 

Von den Kationen nimmt, wie ersichtlich, Kalium den ersten Platz 
ein mit einer Aufnahme von durchschnittlich 50% und mehr. Die 
niedrige Prozentziffer in der P-Serie erhält ihre Erklärung durch den 
von vornherein hohen K-Gehalt der Nährlösung. Demnächst kommt 
Magnesium mit einem Verbrauch von rund 30%. Es kommt also vor 


Tabelle 22. Der Gehalt des Myzels an Kat- und Anionen, ausgedrückt 
in Prozenten der Konzentration der Lösung. 























K: Me Na Ca Mn P s 

Berks 28,6 5 3,94 = a 22,8 6,5 
OR 58,0 | 29,6 | 15,1 als al 13,0 zu 
Win ws ge 70,0 | 212 | 727 = = 13,1 zu 

a 24,4 24,8 11,7 26,3 _ 9,4 35,1 

Res 465 | 272 | 213 = 22,5 76 | 142 

LASER CS 185 | 362 | 13,5 Fe ml 216 | 100 
Bid ee 60,0 27,6 14,8 _ = 8,0 _ 








1 Die Ziffer gibt die Menge in Milligramm des betreffenden Stoffes in 100 ccm 
der Nährlösung an. 
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dem Natrium, das, mit einer Ausnahme, nur zu einem Betrage zwischen 
10 und 20% aufgenommen worden ist. Calcium und Mangan sind zu 
26,3 bzw. 22,5% permeiert. 

Von den Anionen zeigt das PO,-Ion eine sehr geringe Permeabilitat, 
nur zwischen 7 und 13%, außer in der P-Serie, wo bis zu 21,6% auf- 
genommen worden ist. . Schwefel wird auch in sehr geringer Menge ver- 
braucht, nur in der Ca-Serie ist ein beträchtlicher Teil des vorhandenen 
Schwefels aufgenommen worden. Eine sehr geringe Menge, zwischen 0,5 
und 1mg, ist genügend, damit Aspergillus niger volle Entwicklung 
erreichen soll. 

Die Salzaufnahme bei Aspergillus niger ist aber nicht nur eine reine 
Permeabilitätsfrage. In Versuch 1 wurde nachgewiesen, daß der 
Gehalt an den notwendigen Stoffen Kalium und Magnesium viel größer 
in den Sporen als in dem Myzel war. Offenbar findet dort eine effektive 
Absorption oder Bindung statt. Stickstoff, Schwefel und Phosphor 
werden zu dem Aufbau organischer Substanz verbraucht, wodurch 
immerfort Platz für neue Ionen geschaffen wird. Ein Blick auf die 
Kurven der aufgenommenen Stoffe in den Versuchsserien zeigt, daß die 
Kurven für K, Mg, Na, P und S, die, mit Ausnahme von Na, für die 
Entwicklung des Pilzes notwendig sind, mitunter ziemlich unregelmäßig 
verlaufen. Dies deutet darauf, daß ihre Aufnahme nicht nur durch 
Permeabilitätsverhältnisse geregelt wird, sondern daß metabolische Vor- 
gänge irgendwelcher Art bei ihrer Aufnahme mitwirken. Calcium und 
Mangan, die nicht Nährstoffe für Aspergillus niger sind, scheinen dagegen 
gemäß einfachen physikalisch-chemischen Gesetzen aufgenommen zu 
werden, die Permeabilität ist der Konzentration proportional. 

In diesem Zusammenhang verdient auch die Frage, ob die Salze als 
Moleküle oder Ionen’ einwandern, kurz berücksichtigt zu werden. Die 
überwiegende Anzahl Forscher nehmen an, daß die Einwanderung in 
Gestalt von Ionen oder Ionenpaaren und nicht als undissoziierte Moleküle 
geschieht (vgl. PırschLe und MENGDAHL 1931, LUNDEGARDH 1932). 
Auf Grund der Versuchsergebnisse möchte auch ich mich dieser Ansicht 
anschließen. Keine der Serien liefert einen Beleg dafür, daß Kation und 
Anion in äquivalenten Mengen aufgenommen werden. Die Anionen sind 
zwar nicht in derselben Ausdehnung analysiert worden wie die Kationen, 
aber die Gesamtsumme der letzteren übersteigt sicherlich die der An- 
ionen, worauf das Sinken des p,,-Wertes der Nährlösung deutet. Mög- 
licherweise kann man sagen, daß Magnesium und Phosphor, die in 
mehreren Serien, den Ca-, Mn-, P- und N-Serien, in ungefähr äquivalenten 
Mengen aufgenommen werden, als Ionenpaare bei der Aufnahme zu- 
sammengehen. 

6. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Durch Kultivierung von Aspergillus niger in Nährlösungen mit 

zunehmender Gabe von Eisen, Kalium, Calcium, Mangan, Phosphor 
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und Stickstoff wurde die Bedeutung dieser Stoffe für den Stoffwechsel 
untersucht. Normale Entwicklung wurde bei den Nullgaben der Ca- 
und Mn-Serien erhalten, diese Stoffe dürfen also nicht als Nährstoffe 
angesehen werden. In den übrigen Serien war die Entwicklung sehr 
mangelhaft bei den Nullgaben, aber schon ein sehr geringer Zusatz von 
Kalium und Phosphor führte eine gute Entwicklung herbei. Stickstoff 
dagegen wirkt in einem beträchtlichen Konzentrationsgebiet als ein die 
Myzelproduktion beschränkender Faktor. 

2. Im Vergleich mit dem Myzel enthalten die Sporen einen viel 
größeren Gehalt an Kationen. Der Vorrat von Anionen ist dagegen 
gering und erlaubt keine wesentliche Erzeugung von Myzel. 

3. Von den analysierten Kationen wird Kalium am reichlichsten 
aufgenommen, demnächst Magnesium und Natrium. Calcium und Mangan 
dringen langsam hindurch und üben besonders gegen Kalium einen deut- 
lichen Antagonismus aus. NO,- und Cl-Ionen sind nicht bestimmt 
worden; PO,- und SO,-Ionen wandern beide langsam ein. Bei der Salz- 
aufnahme wirken nicht nur Permeabilitätsverhältnisse ein, sondern 
auch die Konzentration der Ionen in der Nährlösung. Ein wichtiger 
Faktor ist außerdem die Fähigkeit zur Akkumulierung und Speicherung 
der Ionen in den Zellen, die der Pilz offenbar besitzt. 


Vorstehende Untersuchung wurde im Botanischen Laboratorium der 
Zentralanstalt für landwirtschaftliches Versuchswesen, Stockholm, aus- 
geführt, dessen Vorsteher, Herrn Prof. Dr. LUNDEGARDEH, ich. für das 
rege Interesse, mit dem er die Arbeit begleitete, hier meinen Dank aus- 
sprechen möchte. 
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DIE PHOTOSYNTHESE GRÜNER FRÜCHTE 
UND IHRE ABHÄNGIGKEIT VON DER NORMALEN TÄTIGKEIT 
DER BLÄTTER. 


Von 
A. L. Kurssanow 
(Moskau). 


(Eingegangen am 1. März 1934.) 


Seit langer Zeit wird der Standpunkt vertreten, daß bei höheren 
Pflanzen die Entwicklung der Früchte auf Kosten organischer Substanz 
von den Blättern her geschieht. Den Mechanismus dieser Zufuhr hat 
erst in jüngster Zeit Münch (1930) befriedigend gedeutet. Nach ihm 
wird die organische Substanz in den Siebröhren auf Grund eines os- 
motischen Druckunterschiedes zu Orten niederen Druckes getrieben. 
Da in den verschiedenen Pflanzenteilen die Geschwindigkeit dieses 
Druckstromes nach MüncHhs Berechnungen 10—50 cm pro Stunde 
beträgt, können Nährstoffe nicht nur aus benachbarten, sondern auch aus 
weiter entfernten Blättern leicht in die Früchte gelangen, deren Ent- 
wicklung somit gleichsam parasitisch erfolgt. MÜLLER-THURGAU und 
Kose. (1928 und 1931) zeigten sogar, daß z. B. die normale Entwick- 
lung eines Apfels auf Kosten der Assimilate von mindestens 7 Blättern 
geschehen kann. 

Unbeschadet dieser ,,parasitischen“ Ernährung erwecken die Früch 
der meisten höheren Pflanzen wenigstens in den jüngeren Entwicklungs- 
stadien durch ihr Chlorophyll den Eindruck von autotrophen Organen. 
So entsteht die Frage, in welchem Maße die grünen Früchte ihre eigene 
photosynthetische Fähigkeit ausnutzen, und welche Bedeutung dieser 
Selbsttätigkeit im normalen Entwicklungsgang der Früchte zukommt. 

Die uns zugänglichen Literaturangaben gestatten keine bestimmte 
Antwort. Erwähnt sei, daß Münz bereits im Jahre 1895 durch Ver- 
dunkelung von Rebenfrüchten feststellen konnte, daß in deren Perikarp 
nicht nur kein Zucker verschwindet, sondern im Gegenteil unter stetigerem 
Fortschreiten gespeichert wird als bei normal belichteten. Dasselbe fand 
LuBIMENKO (1910) an verdunkelten jungen Kirschen, deren Zuckergehalt 
schließlich denjenigen normal belichteter Früchte um 12—14% übertraf. 
Er fand weiter, daß die Entwicklung der Früchte auch in völliger Dunkel- 
heit normal verlaufen kann, daß aberstark abgeblendetes Licht, das nach 
LUBIMENKO aber unterhalb der Grenze der apparenten Assimilation liegt, 
die Entwicklung am stärksten begünstigt. Schließlich haben LUBIMENKO, 
ALBRECHT und GAWRILOWA (1932) auch an Tabakfrüchten das gleiche 
Ergebnis erhalten. 

In dieser letzten Arbeit wurde demnach gezeigt, daß verschieden 
weitgehende Verdunkelung die Entwicklung der Früchte nur wenig 
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beeinflußt und lediglich in den Samen zur Bildung von Fett ent- 
sprechender Zusammensetzung und Quantität führt. Nichtsdestoweniger 
sind die Autoren auch in diesem Falle auf die Tatsache gestoßen, daß 
eine sehr schwache Beleuchtung der Früchte die Menge und Größe 
der sich bildenden Samen günstig beeinflußt. In beiden Arbeiten wurde 
dargetan, daß das Licht nur für sehr junge Früchte wesentlich ist, was 
LUBIMENKO mit der Bildung der nötigen Fermente in den letzteren 
in Zusammenhang bringt. Eine derartige Vermutung hat um so mehr 
Wahrscheinlichkeit, als ja besondere Untersuchungen gezeigt haben, 
daß die oxydierenden Fermente in den reifenden Früchten an Ort und 
Stelle entstehen (s. u.a. OPARIN und DsATscHKow, 1928). Ferner findet 
Kurssanow (1930), daß das Licht in austreibenden Blattknospen eine 
starke Erhöhung des Gehalts an Fermenten bewirkt. In gleichem Sinne 
können auch LUBIMENKOs ältere Arbeiten (1906 und 1907) gedeutet wer- 
den, in denen dieser die günstige Wirkung von Licht auf die Verarbeitung 
organischer Substanzen seitens der Keimlinge und Früchte feststellte. 
‘ - Alle diese Feststellungen würden also zu dem Schlusse führen, daß 
an der Entwicklung der grünen Früchte deren selbständige Photo- 
synthese keinerlei Anteil nimmt, und daß dem Lichte, von den ersten 
Entwicklungsstadien der Früchte abgesehen, nur die Rolle eines Stimu- 
lators für die Bildung des fermentativen Apparates zukommt. 
Indessen hatte LUBIMENKO (1910) durch Analysen des in den Peri- 
karpen von Colutea arborescens ein geschlossenen Gases in der Dunkelheit 
eine Zunahme des CO, und Abnahme des Sauerstoffs gefunden, während 
im Lichte der entgegengesetzte Vorgang sich abspielt, so daß also hier 
offenbar eine Photosynthese stattgefunden hatte. Nun stellte später 
Münch (1930) fest, daß Früchte von Heracleum sphondylium sich an der 
Pflanze sowohl im Lichte als auch bei Verdunkelung gleichartig, manchmal 
sogar im Dunkeln günstiger entwickeln. Erst wenn man das Phloöm der 
zuführenden Bündel durch Einschnitte oder Abschalten zerstört, also die 
Zufuhr der Assimilate aus den Blättern unterbindet, gehen die ver- 
dunkelten Früchte unweigerlich zugrunde, während die belichteten sich, 
wenn auch merklich schwächer als unter normalen Bedingungen, weiter 
entwickeln. Aus diesen Versuchen kann gefolgert werden, daß der assimi- 
lierende Apparat der Früchte von Heracleum sphondylium unter normalen 
Bedingungen in Untätigkeit verharrt und erst nach Unterbindung der 
Zufuhr aus den Blättern in Tätigkeit tritt. Daß erhebliche Kohlehydrat- 
speicherung die assimilatorische Tätigkeit der grünen Organe bis zur 
vollständigen Hemmung schwächen kann, ist in der Literatur öfters 
betont und noch 1933 von Kurssanow an Blättern des Apfelbaumes, 
der japanischen Mispel und an Fäden von Cladophora experimentell 
nachgewiesen worden. KostyTscHEW, BAzyRINA und TSCHESSNOKOW 
(1928), Gur (1929), JaccarD (1933) u. a. halten sogar die mitunter reich- 
liche CO,-Entwicklung im Tageslicht für die Folge einer Überfüllung 
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des assimilatorischen Blattapparates mit Assimilaten. Die Annahme, daß 
die gleiche Ursache eine selbständige Photosynthese der grünen Früchte 
verhindert, scheint berechtigt. 

Zum Schluß sei noch auf die Arbeit Kurssanows (1932) hin- 
gewiesen, nach welcher die grünen Früchte der japanischen Mispel 
während der ersten Entwicklungsstadien in ihrer chemischen Zusammen- 
setzung sehr den Blättern derselben Pflanze ähneln, was irgendwie von 
der Gleichartigkeit ihrer physiologischen Funktionen Zeugnis ablegt. 

Da jedoch bisher quantitative Angaben über die CO,-Assimilation 
der grünen Früchte nicht vorliegen, sollen die folgenden Versuche diese 
Lücke ausfüllen, um womöglich auch in der Frage des Einflusses der 
photosynthetischen Tätigkeit der Blätter auf diejenige der Früchte 
Klarheit zu gewinnen. 


Experimenteller Teil. 

Als Untersuchungsobjekte dienten uns unreife Äpfel, Gurken und Erbsen. 
Sämtliche Versuche wurden im Sommer (Juli-August) 1933 ausgeführt, in einer 
Gegend des unteren Flußlaufes der Oka, 100 km von Nichnij-Nowgorod entfernt. 
Der Gasaustausch wurde unter natürlichen Verhältnissen an nicht von den Pflanzen 
abgetrennten Früchten bestimmt, und zwar mit Hilfe Hindurchsaugens atmo- 
sphärischer Luft durch die Behälter der Früchte und Absorption der CO, in den 


Absorptionsgefäßen von BazyRına (1928), die mit je 75 ccm einer 30 Barytlösung 


beschickt waren. Die Dauer eines Versuchs betrug 40 Min., während welcher 
Zeit durch jeden Apparat 12 Liter Luft hindurchgesaugt wurden. Die Kammern für 
die Blätter waren ausschließlich aus dünnem weißem Glas gefertigt und der Größe 
und Form nach den Früchten angepaßt; so wurden bei Erbsen kleine Kammern 
mit planparallelen Wänden, bei Äpfeln und Gurken größere zylindrische Behälter 
benutzt. Nach dem Einführen der Frucht in die Kammer wurde die Eintritts- 
öffnung durch einen gut passenden Kork mit Bohrung verschlossen, in die der 
Fruchtstengel hineinragte, und die außerdem als Luftöffnung diente. 

Bei den Bestimmungen der Photosynthese mußten die direkten Sonnenstrahlen 
gemieden werden, da Versuche zeigten, daß dabei nicht selten eine Überhitzung 
der Frucht und damit verbundene reichliche CO,-Entwicklung stattfinden. Deshalb 
wurden die Kammern stets durch einen Bogen weißen Papiers aus einer Ent- 
fernung von 1 m gegen die Sonnenstrahlen abgeschirmt. Bei der Bestimmung der 
Atmungsintensität wurden dieselben Kammern in festes schwarzes Papier gewickelt, 
das oben mit einem Blatt weißen Papiers bedeckt war. Außerdem wurde die Kork- 
öffnung, in die der Fruchtstengel hineinragte, durch einen mit schwarzer Tusche 
gefärbten Wattebausch locker verschlossen. Bei allen Versuchen wurde in die 
Kammer durch eine spezielle Korköffnung ein Thermometer zum Ablesen der 
Temperatur während des Versuches eingeführt. Hierbei zeigte sich, daß in keinem 
der Versuche die Temperatur in der Kammer höher als um 2° über die Temperatur 
der Außenluft hi ieg. 

Die Mehrzahl der Bestimmungen wurde in den Vormittagsstunden, zwischen 
9 und 11 Uhr, ausgeführt. 


Versuche mit Äpfeln. 

An der Südwestseite eines 30jährigen Apfelbaumes der Sorte ,,Alaja 
Choroschawka“ wurden zunächst einige annähernd gleich große grüne 
Früchte auf ihre Fähigkeit zur Photosynthese geprüft (Tabelle 1). 
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Tabelle 1. Gaswechsel unreifer Apfel, Sorte „Alaja Choroschawka“. 











3 Abgabe mg CO Wahre Photo- 
2 4 Früchte pro Frucht und synthese mg CO, 
FE Zeit des 3 de pro Stunde 
Gf 71 ER EB 
à gs pe acm | Lichte | dunkelt I Technet|berechnet 
1 15. Juli 289 _ 42,1 0,45 1,35 0,90 2,13 
10 Uhr 30 Min. 
2 15. Juli 28° _ 53,0 0,00 1,57 1,57 2,96 
10 Uhr 30 Min 
3 21. Juli 29° 22,1 52,0 0,17 1,53 1,36 2,61 
9 Uhr 50 Min 
4 23. Juli 27° 20,5 48,5 0,30 1,45 1,15 2,37 
9 Uhr 40 Min. 


























Gemäß Tabelle 1 hat keine einzige Frucht CO, im Lichte absorbiert, 
sondern bei 1, 3 und 4 war sogar eine schwache CO,-Entwicklung bemerk- 
bar, während der Gaswechsel bei 2 sich im Zustande der Kompensation 
befand. 

Zur Berechnung der wahren Assimilation wurden die Kammern gleich 
nach diesen Bestimmungen verdunkelt und an denselben Früchten die 
Atmung bestimmt (Tabelle 1). Die wirkliche Intensität der Photo- 
synthese ergab sich dann durch Subtraktion der Licht- von der Dunkel- 
CO,. Bei Umrechnung dieser Zahlen auf 100 qem Oberfläche ergab sich 
eine ziemlich gleichmäßige, zwischen 2,13 und 2,96 mg CO, pro Stunde 
liegende Assimilation. 

Zum Vergleich der Früchte mit den Blättern führe ich einige Zahlen 
an, die in einer früheren Arbeit (Kurssanow 1933) mit einem Apfel- 
baum derselben Sorte erhalten worden waren. 

Blatt 1 9 Uhr 00 Min. 11,0 mg CO, pro Stunde und 100 gem 
1 


” 2 10 ” 00 ” 34,9 ” ” LE LL ” 00 ” 
” 3 10 ” 15 ” 23,8 ” ” ” ” ” 100 ” 
” 4 10 ” 15 ” 21,2 ” ” ” ” ” 100 ”„ 


Obwohl diese Zahlen noch einer Korrektur auf die Atmung bedürfen, 
übertrifft auch ohne diese die Assimilation der Blätter diejenige der 
Früchte ungefähr um das Zehnfache. 

Ein derartiger Unterschied könnte in einer geringen Durchlässigkeit 
der Fruchthülle begründet sein, zumal diese noch beinahe gänzlich der 
Spaltöffnungen entbehrt. Der Umstand jedoch, daß direkte Sonnen- 
strahlung, indem sie die Erwärmung der Früchte hervorruft, diese nicht 
selten zu einer reichlicheren CO,-Entwicklung veranlaßt (bis zu 3,5 mg 
CO, pro Frucht mit einer Oberfläche von 53 gem), zeugt von einer 
genügend leichten Diffusion des Gases unmittelbar durch die Hüllen. 
Man durfte daher annehmen, daß die verhältnismäßig schwache Photo- 
synthese der Apfel durch eine ,, Überfütterung‘ von seiten der Blätter 
verursacht wird. Zur Nachprüfung wurden unmittelbar nach den ersten 
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Bestimmungen die Äpfel 1 und 2 durch ringartige Einschnitte in die 
Rinde, über und unter den Ansatzstellen, von den Blättern ernährungs- 


physiologisch getrennt. 24 Stunden später sowie innerhalb der folgenden 
7 Tage zu verschiedenen Zeiten wurde der Gaswechsel bestimmt (Tabelle 2). 


Tabelle 2. Gaswechsel unreifer Äpfel, Sorte „Alaja Choroschawka“ 
nach Ringelung an der Ansatzstelle. 




















3 CO,-Abgabe in mg pro Stunde 
he Frucht 1 (Oberfläche 42 qem) Frucht 2 (Oberfläche 53 qem) 
Bas pu 
‚Oo - - 
Versuchszeit Aa ar synth a 
5 Lichte Dunkeln 24| Es Licht D nk In| .34/].84 
3 228 5 E chte unkein 258 £ 55 
5 ABEL ES APE aS £ 
me =2 ne 22 
16. Juli 29° | — 0,97 | + 1,57 | 2,54 | 6,08 | — 0,45 | + 2,02 | 2,47 | 4,66 
9 Uhr 50 Min. 
18. Juli 1 28° | — 0,30 | + 1,70 | 2,00 | 4,75 | — 1,35 | + 1,70 | 3,05 | 5,75 
9 Uhr 30 Min. 
19. Juli 32° | — 1,06 | + 1,74 | 2,80 | 6,65 | — 1,20 | + 2,06 | 3,26 | 6,15 
10 Uhr 10 Min. 
22. Juli , 24° | — 1,02 | + 1,30 | 2,32 | 5,51 | — 1,05 | + 1,60 | 2,65 | 5,00 





























In allen Fällen, wo der Zutritt der Assimilate von den Blättern zu 
den Früchten gehemmt worden war, hat also die eigene Photosynthese 
der letzteren beträchtlich zugenommen, so daß CO, absorbiert wurde. 
Bei Korrektur auf die Atmung und Umrechnung auf 100 qcm erhalten 
wir eine 1'/,—3fache Assimilation wie bei normaler Ernährung der- 
selben Früchte. Jene Werte liegen wahrscheinlich nahe dem diesen 
Äpfeln erreichbarem Maximum, bei denen die Dichte der Schale und die 
Abwesenheit der Spaltöffnungen einem lebhafteren Gasaustausch im 
Wege stehen. 

Es fiel auf, daß beide Äpfel nach der Ringelung ihr Wachstum ein- 
gestellt hatten, was durch den gehemmten Zutritt des Wuchshormons 
zu den Früchten erklärbar wäre; das nach Müncxs Versuchen (1932) 
sich in der Rinde bewegt. Andererseits könnte die Ursache auch in der 
Erschöpfung der Äpfel liegen, da die festgestellte positive Photosynthese 
immerhin zur Bestreitung des Baustoffwechsels unzulänglich sein könnte. 
Hierin werden wir durch Analysen der Reservekohlehydrate bestärkt, 
die unmittelbar nach Beendigung der Versuche an den beiden geringelten 
und den beiden normalen Äpfeln ausgeführt wurden (Tabelle 3). 

Wir sehen unter anderem, daß die „hungernden‘“ Äpfel fast aus- 
schließlich Glukose und nur Spuren Fruktose enthielten, während in 
normalen Früchten beide Zucker in annähernd gleichen Mengen vertreten 
waren. Bindende Schlüsse lassen sich aus diesen spärlichen Angaben zwar 
nicht ziehen, um so weniger als die benutzte jodometrische Methode von 








und ihre Abhängigkeit von der normalen Tätigkeit der Blätter. 245 


Tabelle 3. Der Gehalt an Reservekohlehydraten in normalen und 
geringelten Äpflen der Sorte „Alaja Choroschawka“. 









































2 . mg Kohlehydrate pro 1 g Trockengewicht 
8s 2 =, 
2 Vorbehandlung Br aie g g ats ; $ 3 £33 3 
ZE g* 1225] 2 | 3 | G22] 2 3 | 5252 
= ae ö es a 3 i 3 7 422 & 
1 Geringelt 86,5 | 13,5 | 185,2 6,4 | 191,6 | 20,0 | 0,00 | 22,1 | 288,7 
2 os 86,0 | 14,0 | 187,0 | 19,0 | 206,0 | 21,0 | 0,00 | 23,3 | 250,3 
3 | Nicht geringelt | 85,5 | 14,5 | 107,0 | 110,6 | 217,6 | 52,0 | 0,00 | 41,6 | 311,2 
4 m 85,6 | 14,4 | 118,0 | 123,0 | 241,0 | 38,0 | 0,00 | 36, 815,0 


WILLSTÄTTER und SCHUDEL auch bei sorgfältiger Befreiung des Materials 
von Lipoiden und Eiweißstoffen nicht immer verläßliche Resultate 
liefert. Doch glaubte ich letztere nicht übergehen zu sollen, weil meines 
Erachtens das Studium des Kohlehydratstoffwechsels in der hungernden 
Pflanze interessantes Material für die Dynamik der einzelnen Zucker in 
der Pflanze zutage fördern kann. 


Versuche mit Gurken. 

Gurken von der Sorte „Muromskije‘“ wurden an offener Stelle in 
ein Beet gepflanzt. Für die Bestimmungen wurden kleinere, nach 
Möglichkeit chlorophyllreiche Exemplare gewählt. 

Die ersten Bestimmungen verliefen analog den Versuchen mit den 
Äpfeln unter normalen Bedingungen, d. h. die Versuchsgurken gaben 
reichlich CO, ab (Tabelle 4). Eine Wiederholung derselben Versuche im 
Dunkeln ergab fast gleiche Werte, d. h. sie zeigten den völligen Mangel 
einer Photosynthese bei grünen Gurken. Tabelle 4 zeigt sogar, daß 
etliche Früchte im Lichte mehr CO, ausschieden als im Dunkeln, 


Tabelle 4. Gaswechsel von Gurken der Sorte „Muromskije“. 



































Se 
8 23 J à Gasabgabe Wahre 
3 rE gewicht Mache (mg CO,) Photosynthese 
= r Tr 
ZE Versuchszeit | 355 | Früchte | Früchte im | i242 | pro _ 
8 gs , gem | Lichte |"heit | Frucht | 100 gem 
1 3. August | 25° | 21,0 | 38,3 | + 1,23 | + 1,23 
8 Uhr 40 Min. 
2 3. August | 25° | 55,7 | 66,1 | + 4,27 | +4,05 
9 Uhr 40 Min 
3 6. A 20° 39,3 62,3 | + 1,95 | + 1,95 |} 0,00 0,00 
10 Uhr 15 Min 
4 6. A 20° 29,9 50,0 | + 1,65 | + 1,60 
10 Uhr 15 Min. 
5 13. August | 20° | 41,2 | 61,0 |+ 5,00 | + 4,80 
9 Ubr 45 Min 
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was wohl auf einer Wärmesteigerung der Atmung durch das Licht auf- 
zufassen ist. 

Da die Schale der Gurken wesentlich dünner als die der Äpfel ist und 
dazu noch viele Spaltöffnungen besitzt, muß der Gaswechsel mit der 
Außenluft ungehinderter verlaufen. Um so mehr war anzunehmen, daß 
die Photosynthese bei diesen Gurken durch ,, Überfütterung‘ von den 
Blättern her unterdrückt war. 

Deshalb wurden am 30. Juli auf die Blätter zweier Pflanzen außen 
weiß beklebte Tüten aus schwarzem Papier aufgesetzt, so daß Stengel 
und Früchte die einzigen beleuchteten Teile blieben. Bei einer dritten 
Pflanze wurden sämtliche Blätter abgeschnitten. Auf beide Arten 
wurden die Früchte in Hungerzustand versetzt. Einige Tage später 
wurde der Gaswechsel bestimmt. Tabelle 5 zeigt, daß die hungernden 
Früchte im Lichte ausnahmslos CO, absorbierten. Die wahre Assimilation 
wurde wieder durch Berücksichtigung der Atmung und Umrechnung auf 
100 qem Oberfläche festgestellt. 


Tabelle 5. Gaswechsel von Gurken der Sorte „Muromskije‘‘ nach 
Verdunkelung oder Entfernung der Blätter. 











F 2 2 Sg co, Wahre 
5 ER E } 8 peo Biante ain 
nt [aes Versuchszeit [5 © ; sT 8 
a des Blattes le J — a a 5 
z 3153 BS | Ss | £8 | ge 
g | acm 88 à ent te a Or 8 
1 | Ve 42,15 | 60,0 3. A 23° | — 0,45 | + 1,80 | 2,25 | 3,75 
9, August 0 2 4,00 
E 18° | — 0,60 | + 1,80 | 2,40 | 4, 
10 Uhr 50 Min. 
2 > 19,15 | 37,8 3. A 23° | — 0,45 | + 0,90 | 1,35 | 8,58 
9 Uhr 40 Min. 
6. pe 18° | — 0,90 | + 0,80 | 1,70 | 4,50 
10 Uhr 15 Min. 
3 Entfernt | 24,60 | 45,3 10. A: 19° | — 0,52 | + 1,45 | 1,97 | 4,35 
13. August 120° | — 0,60 2,40 | 5,30 
13. ugust = + 1,80 9 9 
9 Uhr 45 Min 





























Trotz leichterer Wegsamkeit der Schalen liegen die erhaltenen Zahlen 
im allgemeinen etwas tiefer als beim Apfel (Tabelle 2). 

Die nach Beendigung der Versuche ausgeführte Bestimmung der 
Kohlehydrate zeigte eine beträchtliche Erschöpfung der in Hunger- 
zustand versetzt gewesenen Früchte (Tabelle 6). Die Erschöpfung ist, 
wie man sieht, dem Verschwinden des Invertzuckers zuzuschreiben, 
während die Menge der Dextrine und Stärke keinerlei Abweichungen 
von den Kontrollwerten zeigt. Auch in diesen Früchten war übrigens 
die Fruktose fast restlos verschwunden, während Glukose noch in ansehn- 
licher Menge vorhanden war. 
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Tabelle 6. Gehalt an Reservekohlehydraten in Gurken der Sorte 
„Muromskije‘, normalen, wie solchen, die sich 7 Tage an Pflanzen mit 
verdunkelten Blättern befanden. 











8 | 3 Gehaltan Kohlehydraten in 1 ¢ Trockensubstanz 
A mg | 

£ Behandlung 2 $e £ ££ 
: Pe) a) dap RAR IE 
. = a u 
7 x [x | |& | 5 A+ 832 
1 | Blatter verdunkelt| 96,9 | 3,1 | 117 | 0,0 | 117 0,0 | 0,0 | 19,4 | 136,4 
2 = % 97,0 | 3,0 | 100 | 2,5 | 102,5 | 0,0 | 0,0 | 18,5 | 121,0 
3 Kontrollpflanzen | 95,0 | 5,0 | 222 | 45 | 267 0,0 | 0,0 | 18,0 | 285,0 
+ je: 94,8 | 5,2 | 246 |31 |277 | 0,0 | 0,0 | 20,5 | 297,5 
































Versuche mit Erbsen. 

Als drittes Objekt dienten uns 8—12 Tage alte Erbsenfrüchte. Die 
Pflanzen wuchsen an einer vom Norden her durch Bäume geschützten 
Gartenstelle. Die ersten Versuche mit normalen Pflanzen zeigten den 
Gaswechsel in der Nähe des Kompensationspunktes (schwache CO,- 
Entwicklung oder unveränderliches Gasgemisch, Tabelle 7). 


Tabelle 7. Gaswechsel junger Erbsenfrüchte. 











8 cr mg CO, Wahre rue, 
5: Pry ec qe, | er” 
Zz, Versuchszeit 
Pr | Ba Frucht im Zum PA r pro 
= gs s acm | Lichte | Dunkeln] Jerschn. | 100 gem 
1 . Juli 24° | 2,30 | 22,6 | +0,34| +2,47] 2,13 9,4 
10 Uhr 00 Min. | ° 

2 23. Juli ‚24° 2,15 21,4 |+0,00 | +2,13] 2,13 10,0 
10 Uhr 00 Min. 

3 . Juli 23° 2,60 25,0 | + 0,20| + 2,50] 2,30 9,2 
9 Uhr 30 Min. 

u 27. Juli 27° 2,77 26,5 | +0,60] +2,70] 2,10 7,9 
10 Uhr 40 Min. 


























Nach der Umrechnung auf Atmung! und 100 gem Oberfläche, als 
welche die Summe beider Fruchtseiten gesetzt wurde, erhielten wir die für 
die Assimilation der Erbsenschoten bei normaler Blatt-Tätigkeit charak- 
teristischen Werte. Sie sind verhältnismäßig sehr hoch, was gut zu der 
Fülle an Spaltöffnungen auf der Oberfläche der Perikarpe paßt. 

Nichtsdestoweniger wurde in allen Fällen die Photosynthese der 
Früchte von der Atmung überkompensiert, so daß auch hier die eigene 
Assimilation keinerlei Aufspeicherung von Reservesubstanzen zur Folge 
haben kann. 


1 Bemerkenswert ist die sehr kräftige Atmung der Früchte sowie der Blätter. 
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Um klarzustellen, in welchem Maße die Eigenassimilation der Früchte 
durch die Blätter unterdrückt wird, wurden diese gleich nach Beendigung 
der ersten Versuche an zwei Pflanzen (Tabelle 7, Nr. 1 und 2) sämtlich 
verdunkelt, während die Früchte dem Lichte ausgesetzt blieben. Nach 
48 Stunden wurden die Bestimmungen des Gaswechsels der Früchte 
wieder in Angriff genommen (Tabelle 8). 


Tabelle 8. 
Gaswechsel junger Erbsenfrüchte nach Verdunkelung der Blätter. 















































2 s CO,-Abgabe in mg pro Stunde 

: & | Frucht 1 (Oberfläche 22,6 gem) | Frucht 2 (Oberfläche 21,4 qem) 

8 1 Wahre £ W. 

> Versuchszeit 8 Photo- 8 © Photo 

£ . 3 5 synthese 3 E synthese 

2 sj; © | 4 val © A 2 |.88 

Cy 829 |£ £ 23 |8S 

= ey As Al = | s | FF 

1 25. Juli 30° | +0,23 | — 2,52 | 2,75 | 12,1 | +0,35 | — 2,68 | 3,03 | 14,1 
10 Uhr 15 Min. 

2 26. Juli 26° | +-1,80 | — 2,40 | 4,20 | 18,5 | +1,35 | — 2,64 | 3,99 | 18,6 
10 Uhr 00 Min. 

3 27. Juli 27° | +2,10 | — 2,10 | 4,20 | 18,5 | +1,20 | — 2,50 | 3,70 | 17,3 
9 Uhr 15 Min. 

4 28. Juli 27° | +1,90 | — 2,00 | 3,90 | 17,2 | +1,40 | — 2,10 | 3,50 | 16,3 
10 Uhr 00 Min. 











Nach diesen 2 Tagen war eine Absorption von CO, im Lichte bemerk- 
bar, die wahre Assimilation war merklich größer als bei unbehandelten 
Pflanzen (Tabelle 7). 

Die Bestimmungen am Tage darauf zeigten, daß die Photosynthese 
der Früchte noch weiter zugenommen und anscheinend ihre maximale 
Intensität erreicht hatte, da in den folgenden Versuchen, die alle 
24 Stunden wiederholt wurden, der erreichte Wert —18,6 mg CO, pro 
Stunde auf 100 gem — nicht mehr überschritten wurde. 

Es war von Interesse, die Assimilation der Früchte der Erbse mit der 
normalen ihrer Blätter zu vergleichen. Deshalb wurden einige Blatt- 
versuche parallel mit denen an Früchten ausgeführt. Die Umrechnungen 
erfolgten auf 100 qem Blattoberfläche. 








Unter normalen i n ist also die Photosynthese der Früchte 
schwächer als die der Blätter; bei Verdunkelung dieser erfährt sie 
Tabelle 9. 

Zeit milation Atmung Assimilation 

Blatt 1 .. . Juli 10 Uhr 30 Min.| 12,1 5,7 17,8 mg CO, 
os Bux 26. Juli 9, 40 , 10,4 6,1 16,5 mg CO, 
» 3.. | 26.Juli |10 , 30 „ 10,4 7,3 17,7 mg CO, 
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jedoch eine derartige Steigerung, daß sich sogar die Leistung über die 
der Blätter erheben kann. 

Wenn auch normale und Hungerfrüchte leider nicht chemisch unter- 
sucht wurden, so zeigte sich doch, daß letztere nach Beendigung der 
Versuche erheblich weniger süß waren. Die selbständige Photosynthese 
konnte also ungeachtet ihrer hohen Intensität dem Bedarf an Nähr- 
materialien nicht entsprechend genügen. 


Sämtliche Ergebnisse zeigen also, daß die Assimilationsfähigkeit der 
grünen Früchte sich normalerweise im Zustande einer vollkommenen 
oder teilweisen Depression befindet, die ihre Ursache in der reichlichen 
Zufuhr von Assimilaten aus den Blättern hat; erst wenn diese gehemmt 
wird, vermögen die Früchte ihre eigene Assimilationsfähigkeit, die unter 
anderem von der Durchlässigkeit des Perikarps und den Besonderheiten 
der Pflanzenart abhängt, in vollem Maße zu entfalten. In manchen Fällen, 
wie bei der Erbse, kann die CO,-Assimilation der Früchte zuweilen sogar 
die normale der Blätter übersteigen. ‚Für die Annahme einer durch die 
Blattverdunkelung korrelativ gesteigerten Chlorophyllbildung in den 
Früchten wurden keine Anhaltspunkte gefunden. Auch dürften die für 
letztere in den Versuchen verfügbaren Zeiten zu kurz gewesen sein. 

Durch diese Feststellungen wird es durchaus erklärlich, warum in 
den Versuchen Münchs (1930) mit Heracleum sphondylium die Be- 
leuchtung nur dann eine positive Wirkung auf die Entwicklung der 
Früchte gab, wenn eine Zufuhr von Assimilaten aus den Blättern durch 
Zerstörung des Phloéms ausgeschlossen war. 

Der nach manchen Literaturangaben erhöhte Zuckergehalt und die 
größeren Dimensionen mancher Früchte im Dunkelversuch dürften 
wahrscheinlich mit der erhöhten Temperatur der direkter Sonnenstrah- 
lung ausgesetzten Früchte zusammenhängen, was seinerseits natürlich 
einen starken Substanzverbrauch für die Atmung nach sich zieht. 

Sind wir nun berechtigt, an Hand unseres experimentellen Materials 
die Bedeutung einer selbständigen CO,-Assimilation der Früchte für 
deren Entwicklung ganz zu verneinen? Das Gegenteil dürfte mehr 
Anklang finden: Nach Haworrs (1932) haben wir uns vorzustellen, daß 
jeder Zucker in mindestens zwei Strukturformen ( Pyranose und Furanose ) 
zu existieren vermag. Gewisse indirekte Gründe können uns vermuten 
lassen, daß bei der Assimilation die Hexose im Augenblick ihrer Ent- 
stehung als labile Furanose vorliegt, im Gegensatz zu den Reservezuckern, 
die sich in Form stabiler Pyranosen in der Pflanze fortbewegen. Welche 
Rolle diesen Zuckerformen im Organismus zukommt, mag noch dahin- 
gestellt bleiben, es kann aber kaum ein Zweifel darüber herrschen, daß 
jede Form eine ihr eigene Umsetzung erleidet. Durch Bildung einer 
besonderen, von der aus den Blättern zugeleiteten verschiedenen Zucker- 
form könnte daher die selbständige Photosynthese der Früchte, auch 


Planta Bd. 22. 17 
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wenn sie zu keiner Speicherung führt, doch immerhin für die Entwicklung 
der ersteren eine Rolle spielen. Wenn wir uns jedoch mit manchen 
Forschern (s.u.a. KıeseL und Wosiikowa 1932) auf den Standpunkt 
stellen, daß der Formaldehyd das Ausgangsmaterial nicht nur für die 
Zuckersynthese, sondern auch für den Aufbau anderer Substanzen ist, 
so müssen wir der selbständigen Photosynthese der grünen Früchte 
eine noch größere Bedeutung beimessen. 

Dies stände auch mit den Versuchen LUBIMENKOSs (1906, 1907, 1932), 
aus denen er auf die Notwendigkeit von Licht während der ersten Stadien 


der Fruchtentwicklung schließt, im Einklang. 
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ELEKTRISCHE POTENTIALÄNDERUNGEN AN 
SEISMONASTISCH GEREIZTEN STAUBFÄDEN. 


Von 


Erwin Binnine 


(Jena). 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Mai 1934.) 


1. Einleitung. 

Die mechanische und elektrische Reizung von Pflanzen führt in der 
Regel, vielleicht sogar immer, zu elektrischen Vorgängen in den gereizten 
Geweben, die schon von mehreren Autoren untersucht worden sind. 
BURDON-SANDERSON (1882, 1888) untersuchte die Blätter von Dionaea, 
KUNKEL (1878) die Mimosengelenke. In neuerer Zeit wurden die Gelenke 
von Mimosa hauptsächlich in BosEs und in Umratus Arbeiten unter- 
sucht. Bose hat zu den Untersuchungen auch andere Pflanzen heran- 
gezogen. KÖkETSU (1923) arbeitete mit den Cissus-Ranken. Ferner liegen 
mehrere Arbeiten über das Verhalten der Algenzellen (Chara, Nitella, 
Valonia) von Jost (1927), OsTERHOUT (1932, 1933) und Umrata (1932) 
vor. — In der Regel führte bei allen Objekten eine Reizung oder eine 
Verletzung zu einer vorübergehenden Negativität der gereizten (verletzten) 
Stelle. Nur in besonderen Ausnahmefällen (vgl. z. B. OstERHoUT, 1927; 
STERN und BÜNNING, 1928) konnte auch eine Positivität beobachtet 
werden. 

Eine Untersuchung des elektrischen Verhaltens seismonastisch gereizter 
Staubfäden erschien mir aus mehreren Gründen wünschenswert. Einmal, 
weil wir nichts Sicheres darüber wissen, welche Bedeutung den Aktions- 
(Reiz-) Strömen für die Entstehung und den Ablauf der seismonastischen 
Erregung zukommt. Wir wissen nicht, ob die elektrischen Potential- 
änderungen lediglich eine Begleiterscheinung der zur Bewegungsreaktion, 
bzw. zur Flüssigkeitsverschiebung führenden Erregungsvorgänge sind, 
oder ob sie, wie von mehreren Forschern angenommen wurde, einen 
notwendigen Faktor für das Zustandekommen der Flüssigkeitsver- 
schiebung darstellen. Auf der anderen Seite könnte aber die Untersuchung 
der Aktionsströme auch über allgemeine Fragen der Entstehung elektrischer 
Potentialänderungen von Pflanzen Aufschluß geben, und zwar darum, 
weil wir durch neuere Untersuchungen einen gewissen Einblick in den 
Ablauf der Erregungsvorgänge bei seismonastischen Bewegungen, speziell 
bei seismonastischen Bewegungen von Staubfäden, erlangt haben und 
infolgedessen bei diesen Objekten mehr als bei anderen die Möglichkeit 
besteht, den Ablauf der elektrischen Veränderungen mit dem Ablauf 
der übrigen Erregungsvorgänge zu vergleichen und so die kausale Be- 
ziehung zwischen den einzelnen Vorgängen zu erkennen. 
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Die beiden hier genannten Ziele der Untersuchung sollten durch eine 
möglichst genaue Vergleichung des Ablaufs der elektromotorischen Er- 
scheinungen mit dem Ablauf der Permeabilitätsänderungen und der 
Zellsaftabgabe bzw. der Wiederaufnahme von Wasser im Erholungsvorgang 
erreicht werden. Die reizbaren Staubfäden sind für die Durchführung 
dieses Untersuchungsprogramms geeigneter als etwa die Gelenke von 
Mimosa, und zwar namentlich darum, weil die Staubfäden viel einfacher 
gebaut sind und daher leichter einen tieferen Einblick in den zeitlichen 
Verlauf und in die Intensität der Einzelvorgänge des Erregungs- und 
Reaktionsvorganges gestatten als die Mimosa-Gelenke. — Den Reaktions- 
mechanismus und den Erregungsablauf in den gereizten Filamenten habe 
ich früher (1929—33) beschrieben. 

Bei der Messung der Potentialdifferenzen wurde mit unpolarisier- 
baren Elektroden abgeleitet, und zwar entweder mit den in der Tierphysio- 
logie üblichen Zink-Zinksulfat-Pinselelektroden oder mit den früher von 
BRAUNER (1927) beschriebenen Zink-Zinksulfatelektroden. Als Ablei- 
tungsflüssigkeit diente Leitungswasser. 

Zur Messung der elektromotorischen Kräfte benutzte ich bei den 
ersten Versuchen ein Kapillarelektrometer als Nullinstrument in POGGEN- 
porFscher Kompensationsschaltung. Später habe ich, um die gewonnenen 
Ergebnisse auf ihre quantitative Zuverlässigkeit zu prüfen, noch einige 
Messungen mit der von AMLONG (1933) beschriebenen rein statisch 
arbeitenden Apparatur vorgenommen (Kompensationsvorrichtung, be- 
stehend aus einem Röhrenvoltmeter als Nullinstrument und einer KoHL- 
RAUSCH-Walzenbrücke zur Entnahme des Gegenpotentials). Die Resul- 
tate stimmten bei beiden Versuchsanordnungen überein. Die abgebildeten 
Kurven beziehen sich alle auf Messungen mit der zweitgenannten Appa- 
ratur. Versuchspflanzen waren Sparmannia africana und Berberis vulgaris. 

Von den Sparmannia-Blüten wurde ein Teil der Staubblätter entfernt, 
um die Elektroden gut anbringen zu können. Der Flüssigkeitstropfen der 
Elektroden berührte zumeist gleichzeitig mehrere (etwa 5) Staubfäden, und 
zwar an der (allein reizbaren) Basis. Der nicht reizbare obere Teil der 
Filamente ergibt, jedenfalls dann, wenn nicht übermäßig stark gereizt 
wird, auch keine Aktionsströme. In der genannten Gruppe von Staub- 
fäden, die mit der Ableitungselektrode in Verbindung stand, wurden 
immer alle Staubfäden gleichzeitig gereizt, um eine Beeinflussung des 
zeitlichen Verlaufs der Aktionsströme durch allmähliche Reizleitung 
von einem Staubfaden zu den angrenzenden zu vermeiden. Bei Ein- 
haltung dieser Vorsichtsmaßregel verhält sich, wie einige Kontrollver- 
suche zeigten, eine ganze Gruppe von Staubblättern ebenso wie ein 
einzelnes. Zur mechanischen Reizung wurde in der Regel ein Zug mit 
einer Pinzette oder ein Stoß mit einer Nadel ausgeübt. Während so immer 
eine der beiden Ableitungselektroden mit der Filamentbasis in Verbindung 
stand, wurde die zweite an einem der Blütenblätter oder am Blütenstiel 
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angebracht. — Die Lageveränderung der Filamente ist (namentlich an der 
Filamentbasis) während der Reizbewegung so gering, daß die Berührung 
zwischen Filament und Elektrode durch sie nicht beeinflußt wurde. 

Mit Berberis wurden nur wenige Versuche ausgeführt, die lediglich 
eine Bestätigung der aus den Sparmannia-Versuchen gezogenen Schluß- 
folgerungen darstellen söllen. — Ich berichte zunächst über die an 
Sparmannia und anschließend in einem besonderen Abschnitt über die 
an Berberis vorgenommenen Versuche. 


2. Der allgemeine Verlauf des Aktionsstroms bei Sparmannia. 
Die reizbare Filamentbasis war im Ruhezustand in der Regel etwas 
(5—20 MV) positiv gegen den Blütenstiel und auch gegen die Blütenblätter. 


Das kann für die Ansicht von Bose 
sprechen, daß in der Pflanze gewöhnlich 
die erregbare Stelle gegen die weniger erreg- 
bare positivist. Diese Regel wird sicher viele 
Ausnahmen besitzen, da die elektrischen | 
Eigenschaften zweifellos noch mit anderen 
Bedingungen als der der Erregbarkeit zu- 
sammenhängen. Immerhin würde aber ge- 
rade bei Sparmannia die angegebene Rich- 
tung des Ruhestromes einigermaßen mit 
anderen übereinstimmen. Es 
handelt sich nämlich bei dem reizbaren Ge- 
webe der Staubfäden im Vergleich zu den 
Blütenblättern und zu den Blütenstielen 
um relativ junge Zellen, die wahrscheinlich 
noch einen lebhaften Stoffwechsel besitzen. 
Ein intensiver Stoffwechsel ist in den reiz- 
baren Teilen schon darum erforderlich, weil 
die Erhaltung der Erregbarkeit, die Er- 
haltung des Zustandes geringer Plasma- 
stabilität, an einen lebhaften Energiewechsel 
(Atmung) gebunden ist. Stark atmende 
Organe sind aber zumeistelektrisch positiver 
als wenig atmende. Das zeigen z. B. die Ver- 
suche von Lunp (1928) und Marsa (1930) 


an Wurzeln. Eine Erklärung dieses Zusammenhanges zwischen hoher Atmungs- 


intensität und elektrischer Positivität ist durchaus môglich, wenn man annimmt, 
einen Einfluß auf Ver- 


teilungs- oder Membranpotentiale in der Zelle haben (Stern 1933; BeuTNer 


aba 1, 


daB bestimmte Reakti 





und a 1933). 


Schon innerhalb der ersten Sekunde nach der Reizung verringert 
sich die Positivität der Filamentbasis; diese Negativität der gereizten 
Stelle nimmt etwa 10 Sek. zu. Dann setzt eine gegenläufige Änderung 
ein, und schon nach etwa 30—60 Sek. ist in der Regel wieder der Ausgangs- 
zustand erreicht. Im weiteren Verlauf der Rückkrümmung treten höchstens 
noch unregelmäßige, durch zufällige Bedingungen verursachte Schwan- 
kungen um 1—2 MV auf. Die Potentialänderung (Negativität) beträgt 
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an gut reizbaren Filamenten in der Regel 10—20 MV, seltener bis zu 
30 MV (Abb. 1). 

Erfolgt die Reizung nicht direkt, sondern durch Reizleitung von 
einem gereizten Filament zu den mit der ableitenden Elektrode in Ver- 
bindung stehenden Filamenten, so ist der Verlauf der Potentialänderung 
nicht anders, als er oben für die direkte Reizung beschrieben wurde. 
Auch bei thermischer (glühende Nadel), elektrischer (Induktionsschlag) 
und chemischer (Ammoniakdämpfe) Reizung ist die elektromotorische 
Wirkung nicht anders. 

Unsere Ergebnisse entsprechen also ganz den an anderen Pflanzen und 
an Tieren gewonnenen: die gereizte Stelle wird vorübergehend gegen die 
ungereizte negativ. 


3. Die Entstehung der Negativität bei Sparmannia. 
KUNKEL (1878) betrachtete die von ihm untersuchten Reizströme 
an den Mimosa-Gelenken lediglich als das Ergebnis einer Flüssigkeitsver- 
schiebung. Zur Begründung verwies er vor allem auf das zeitliche Zu- 
sammenfallen von Negativität und Blattsenkung einerseits, sowie Rück- 
gang der Negativität und Blatthebung andererseits. Gegenwärtig werden 
bei der Erklärung der Reizströme in erster Linie plasmatische Vorgänge, 
namentlich Membranänderungen berücksichtigt. Schon BERNSTEIN (1912) 
hat schwerwiegende Einwände gegen die Annahme einer kausalen Be- 
dingtheit der Aktionsströme durch Wasserverschiebungen erhoben; er 
folgerte nämlich aus den Beobachtungen von BURDON-SANDERSON an 
Dionaea-Blättern, daß die Reizströme viel früher auftreten als die Wasser- 
verschiebung und als die Reizbewegung: „Letztere beginnt erst nach 
1 Sek., während die erste Phase des Aktionsstroms schon 0,04 Sek. nach 
der Reizung anhebt. Die Wasserverschiebung kann also erst die Folge 
der Potentialänderungen sein.“ 

BERNSTEIN meint geradezu, die Potentialänderung sei unmittelbare 
Ursache der Wasserverschiebung und damit auch Ursache der Bewegungs- 
reaktion. Die ungereizte Zelle besitzt „ein Membranpotential, welches eine 
gewisse Wassermenge in derselben festhält. Sinkt dieses Membranpotential 
bei der Reizung, so wird die erregte Stelle negativ gegen die ruhende 
Stelle des Gewebes und die Folge ist nun ein Austritt des Wassers aus den 
Zellen in die angrenzenden Räume.‘ In neuerer Zeit hat noch UMRATH 
(1931) auf diese Möglichkeit hingewiesen. 

BERNSTEINs Auffassung wurde offenbar durch die zu jener Zeit noch 
unzureichende Kenntnis von den osmotischen Eigenschaften der Pflanzen- 
zelle möglich. Seine Ansicht setzt voraus, daß ein quantitativ wesentlicher 
Teil des Wassers von der Pflanzenzelle mit Hilfe elektrischer Kräfte 
aufgenommen und festgehalten wird, eine Voraussetzung, der man, ohne 
die prinzipielle Möglichkeit einer elektroosmotischen Wasserverschiebung 
im Gewebe zu bestreiten, heute kaum mehr zustimmen darf. — Speziell 
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für die Sparmannia-Filamente läßt sich leicht zeigen, daß die elektrische 
Potentialänderung weder die alleinige noch auch nur die Hauptursache des 
Flüssigkeitsaustritts aus den gereizten Zellen sein kann. Ich verweise 
dazu auf die Ergebnisse meiner früheren Untersuchungen: die Reaktion 
kommt nicht durch einen Wasseraustritt, sondern durch eine infolge 
erhöhter Permeabilität ermöglichte Zellsaftauspressung zustande, wobei 
der Wanddruck zum mindesten die wichtigste Energiequelle ist. Vor 
allem sei auch daran erinnert, daß die maximale Geschwindigkeit des 
Flüssigkeitsaustritts aus den Zellen schon 2—3 Sek. nach der Reizung 
erreicht wird. In den nächsten Sekunden nimmt die Austrittsgeschwindig- 
keit erheblich ab und wird gleich 0, wenn die Negativität ihr Maximum 
erreicht. Wäre die Negativität im 
Sinne der BERNSTEINschen Auf- 
fassung Ursache der Flüssigkeits- 
ausscheidung, so sollte man erwar- 
ten, daB zum mindestenannähernd 
eine Parallele zwischen dem Grad 
der Negativität und der Geschwin- 
digkeit der Flüssigkeitsauspressung 


besteht. Tatsächlich aber besteht 2 oe 


nur eine Parallele zwischen der 0 # x 30 W 50 deh 


Zeit der Negativitätszunahme und Abb.2. Sparmannia. Vergleichung der Be- 
der Zeitdauer der Flüssigkeitsaus- ba : Potentialinderung m u 
pressung; d.h. die Negativität unter übereinstimmenden Außenbedingungen 
nimmt ebenso lange zu, wie die ‘Sung aut der linken Seite besicht sich auf dio 
Flüssigkeitsauspressung (bzw. die Potentialänderung, die der rechten Seite auf 
Reizbewegung) der Staubfäden an- Fr SSD EIN ERWIN: 
dauert. Sobald die Rückbewegung einsetzt, wird die gereizte Stelle wieder 
positiver. Dieses Resultat läßt sich schon dann gewinnen, wenn (unter 
übereinstimmenden Außenbedingungen) die elektrische und die Bewegungs- 
reaktion an verschiedenen Staubgefäßen untersucht wird (Abb. 2); denn 
die individuellen Schwankungen sind recht gering. Aber auch, wenn ich 
die elektrische und die Bewegungsreaktion an ein und demselben Staub- 
faden untersuchte, fand ich niemals eine Ausnahme von der Regel, daß 
der Zeitpunkt des beginnenden Rückgangs der Negativität höchstens um 
1—2 Sek. von dem Beginn der rückläufigen Bewegungsreaktion ver- 
schieden ist. Eine noch genauere Übereinstimmung der beiden Reak- 
tionen konnte schon darum nicht erwartet werden, weil zwischen den 
beiden Phasen der Bewegungsreaktion zumeist eine Ruhepause von 
1—3 Sek. besteht. 

Die zeitliche Übereinstimmung zwischen der Bewegungsreaktion und 
der Negativitätszunahme zeigt sich auch dann, wenn die Dauer der 
Bewegungsreaktion experimentell abgekürzt wird. Das gelingt sehr leicht 
durch Reizung im Refraktärstadium einer vorangegangenen Reaktion. 
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Erfordert die Bewegungsreaktion jetzt nur 4 Sek., so finden wir, daß 
auch die Negativität nur 4 Sek. zunimmt (Abb. 3). 

Prinzipiell bestehen drei Möglichkeiten zur Erklärung der beobach- 
teten Parallelität zwischen Zellsaftauspressung und Negativitätszunahme. 

1. Beide Erscheinungen haben eine gemeinsame Ursache, nämlich 
den Erregungsvorgang, die Permeabilitätserhöhung des Plasmas. 

2. Die Flüssigkeitsverschiebung wird zwar (wie wir sahen) nicht 
vollständig durch die Potentialschwankung bedingt, aber doch zum Teil. 
Der elektrische Faktor des Flüssigkeitsaustritts müßte dann, um die 
beobachtete Parallelität erklärbar zu machen, vor allem in der Anfangs- 
und in der Endphase der Bewegungsreaktion wirksam sein. 

3. Die Potentialänderung wird durch die Flüssigkeitsauspressung 
bedingt. 

Die erstgenannte Auffassung scheint die meiste Berechtigung zu haben. 
Für sie spricht vor allem die Membrantheorie der Aktionsströme. Man 
wird erwarten, daß die von dieser verbreite- 
MV) ten Theorie angenommene Beseitigung der 
4 NN, elektrischen Doppelschicht an den Plasma- 

/ de membranen gereizter Zellen durch Auf- 

L hebung der elektiven Kationenpermeabilität 
i PA + miteiner Permeabilitätserhöhung verbunden 
Chie ii; ist, und daß der Verlauf der Aktionsströme 

r 17] daher mit dem Verlauf der Permeabilitäts- 
Abb.3. Sparmannia. Verlauf der erhöhung übereinstimmen muß. Betrachten 
m ng nach eg wir nun aber die früher an Sparmannia ge- 
Der ansteigende Schenkel dauert wonnenen Einblicke in den Erregungsver- 
nz = ng lauf, so finden wir, daß weder das Maximum 
der Negativität mit der größten Permeabili- 

tät noch der Zeitpunkt, zu dem das ursprüngliche Potential vollständig 
wiederhergestellt ist, mit der Wiederherstellung der normalen Permeabilität 
zusammenfallen. Die Permeabilität ist vielmehr noch bis zur Beendigung 
des relativen Refraktärstadiums (10—15 Min. nach der Reizung) erhöht. 
Die während der Rückkrümmung vorhandene Permeabilitätserhöhung 
ist, wie früher gezeigt werden konnte, zum mindesten im ersten Ab- 
schnitt der Rückkrümmung nicht einmal von der während der Reaktion 
bestehenden Permeabilitätserhöhung wesentlich verschieden. Der Zeit- 
punkt der Bewegungsumkehr wird nämlich nicht allein durch den Zustand 
der Erregung bestimmt, sondern hierbei sind Faktoren beteiligt, die 
vom Erregungszustand ganz unabhängig sind. Zu diesen Faktoren 
gehören in erster Linie die Saugkraft- (bzw. Dampfspannungs-) Ver- 
hältnisse in den Zellen und in ihrer Umgebung. Durch eine experimentell 
erzielte Änderung dieser Faktoren können wir erreichen, daß der Zeitpunkt 
der Bewegungsumkehr von Fall zu Fall ganz verschieden ist, ohne daß die 
Erregung im einen Falle schneller abklingt als im anderen. 
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Wenn also die Negativität in enger Beziehung £ur Zellsaftauspressung 
steht, dann kann jene ebensowenig wie diese vollständig durch den 
Erregungszustand ‘bestimmt sein. 

Gerade diese Betrachtungen zeigen uns zugleich, daß auch die zweite 
der oben genannten Möglichkeiten ausscheidet. Wenn wir durch eine 
Änderung der Außenbedingungen, z. B. durch eine Verringerung der 
relativen Feuchtigkeit der Luft, eine Verlängerung der Reaktionsdauer 
erreichen, so führt das gleichzeitig zu einer längeren Dauer des Negativi- 
tätsanstieges (Abb. 4). Diese Feststellung zeigt sowohl, daß die zweite 
Möglichkeit nicht zutrifft, als auch, daß die dritte den tatsächlichen 
Verhältnissen vollkommen entspricht: die Beendigung der Negativitäts- 
zunahme wird durch die Zeitdauer des Flüssigkeitsaustritts bestimmt. 

Damit gelangen wir scheinbar zu einer 
Bestätigung der Auffassung Kunkes. Prüfen “Y[ 
wir jedoch die Verhältnisse genauer! Nach 
Kunkers Auffassung würde die elektrische _,, 
Energie unmittelbar aus mechanischer hervor- 
gehen. Prinzipiell ist eine solche Energieum- _, 
wandlung durchaus möglich. Preßt man Wasser 
oder verdünnte Elektrolytlösung durch eine | _/* \ 
Kapillare, so kann man bei Ableitung von den 4 N L 
Enden der Kapillare ein ,,Strémungspotential“ € as 
nachweisen. Man müßte im Pflanzengewebe, ie Mae aon 
sofern sich dessen elektrische Potentialänderung seit ‘/: Stunde in Zimmerluft 
durch die Entstehung von Strömungspotentia- DE a ur 
len erklärt, in der Tat bei einer Wasserbewe; (ebenso wie bei der Bewegungs- 
von den Zellen in die umgebenden Intersellular. ee An 
räume eine Negativität, bei umgekehrter Rich- 
tung der Wasserströmung eine Positivität erhalten. Daß in einer Pflanze 
infolge von Wasserverschiebungen tatsächlich elektromotorische Kräfte 
auftreten können, ist beispielsweise von MARINESCO (1931) gezeigt 
worden. Auch Beobachtungen von Bose (1925) und Lunp (1931, 1932) 
sprechen für diese Möglichkeit. 

Die Größe der bei der Durchströmung einer Kapillare auftretenden 
Potentialdifferenz errechnet sich nach der Formel 

E- t-P-D 

Anni 
darin sind n die Viskosität der Flüssigkeit, A deren spezifische elektrische 
Leitfähigkeit, P der hydrostatische Überdruck, der die Flüssigkeits- 
strömung bedingt, D die Dielektrizitätskonstante und ¢ das elektrokine- 
tische Potential, also das Potential an der Doppelschicht der Kapillaren- 
wandung (Adsorptionspotential). Schon wegen der Bedeutung der Dielek- 
trizitätskonstante und der Leitfähigkeit ist es sehr unwahrscheinlich, 
daß bei der während der Reizreaktion erfolgenden Auspressung von 
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Zellsaft größere Strömungspotentiale entstehen können!. Zudem besteht 
naeh unseren Beobachtungen an Sparmannia im Gegensatz zu der in der 
Formel angegebenen Beziehung keineswegs eine zeitliche Parallele 
zwischen der Negativität und der Geschwindigkeit der Zellsaftauspressung. 
Eine brauchbare Erklärung der Zeitdauer des Aktionsstroms ist nur 
durch die Annahme möglich, daß der Grad der Negativität durch die Menge 
des ausgeschiedenen Zellsaftes bestimmt oder doch wesentlich mitbestimmt wird. 
Nur zwischen diesen beiden Erscheinungen besteht völlige Parallelität ; 
ebenso wie die Negativität erreicht auch die Gesamtmenge des ausgeschie- 
denen Zellsaftes bei Beendigung der Bewegungsreaktion ihr Maximum. 
Ähnlich wie Kümmer (1930) hinsichtlich des Verletzungsstroms 
kommen wir also hinsichtlich des Aktionsstroms zu dem Ergebnis, daß 
für die Entstehung der Potentialänderung die Überführung des Systems 
Elektrode/Ableitungsflüssigkeit/intakte Zelle /Ableitungsflüssigkeit/Elektrode 
in das System 
Elektrode/Ableitungsflüssigkeit/Zellsaft/intakte Zelle /Ableitungsflüssigkeit 
Elektrode 


wichtig ist. Auf diese Weise müssen wir eine Potentialänderung erhalten, 
weil die Bedingungen in dem neuen System ähnlich sind wie bei asym- 
metrischer Ableitung von dem Gewebe einer Pflanze oder von einer Einzel- 
zelle; es wird nämlich der Konzentrationseffekt auftreten (Jost 1927, 
Künmmer 1930; Stern und Bünnıne 1928). Die Gewebspartie, die mit 
der konzentrierteren Ableitungsflüssigkeit in Verbindung steht, verhält 
sich negativ zu der mit der verdünnten Ableitungsflüssigkeit verbundenen. 

Das Eintreten des Konzentrationseffekts kann uns aber den Aktions- 
strom keineswegs vollständig erklären. Das beim Konzentrationseffekt 
erreichte Potential errechnet sich nämlich (wenn wir von der Wertigkeit 
der Ionen absehen) gemäß der von Micnak.is durchgeführten Anwen- 
dung der Nernstschen Formel nach 

u—+ 


= be 
E = 0,058 7 log. 


Darin bedeuten u und v die Beweglichkeit der Kationen, bzw. der Anionen 
in der Membran, c, und c, die Elektrolytkonzentration auf den beiden 
Seiten der elektiv kationenpermeablen Membran. Die Höhe des Kon- 
zentrationseffekts ist also nicht nur an das Verhältnis der Elektrolyt- 
konzentration auf den beiden Seiten der Membran gebunden, sondern 
auch an eine unterschiedliche Kationen- und Anionenpermeabilitat. 
Erst wenn die Anionenpermeabilität gleich 0 wird (bzw. das an der 
pflanzlichen Membran mégliche Minimum erreicht) erreicht der Konzen- 
trationseffekt sein Maximum. 

1 Kraus (1925) hat versucht, die ¢-Potentiale für die Erklärung der Aktions- 
ströme zu benutzen, indem er annahm, während der Flüssigkeitsverschiebung 


zwischen den kolloiden Teilchen und dem Dispersionsmittel erfolge eine momentane 
Verringerung der Salzkonzentration. 
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Da nun aber, wie der Zellsaftaustritt zeigt, die semipermeablen Plasma- 
grenzschichten bei der Seismonastie vollständig oder doch sehr weit- 
gehend zerstört werden, ist in den ersten Sekunden der Reaktion ein 
Konzentrationseffekt zum mindesten nicht in der gleichen Weise möglich 
wie in einer ruhenden Zelle. Die Negativität beobachtet man aber schon 
in der ersten Phase der Reaktion, ja, sie nimmt hier (nämlich in der 1. bis 
3. Sek. nach der Reizung) sogar schneller zu als später. Die Ursache für 
diese anfängliche Negativität liegt darin, daß die elektive Kationen- 
permeabilität zerstört ist und die in den ruhenden Zellen entstandene 
"elektrische Doppelschicht sich ausgleichen muß. 

Die Möglichkeit des Konzentrationseffekts infolge ausgetretenen Zell- 
saftes erklärt uns also im wesentlichen, daß die Negativität noch einige 
Zeit erhalten bleibt oder sogar noch zunimmt, nachdem die Restitution 
der Semipermeabilität schon be- 
gonnen hat. So verstehen wir,. # 
warum bei der Pflanzenzelle noch 
weniger als bei der tierischen 
Zelle eine vollständige Parallelität 
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zwischen dem Erregungsverlauf "I 

und dem Aktionsstrom zu erwar- 

ten ist. a x ‚RN DEE 
Daß aber der Aktionsstrom e 4 #, mm 6 


. ‘ 4 Abb. 5. Sparmannia. Potentialänderungen 
auch bei Sparmannia nicht not- hei Reizung im absoluten Refraktärstadium 


wendig an einen Zellsaftaustritt ge eee. Pag teen Al 
bunden ist, läßt sich an mehreren 
Beobachtungen aufzeigen, z. B. tritt die Negativität zumeist früher ein 
als der Zellsaftaustritt (bzw. als die Bewegungsreaktion). Während die 
Latenzzeit der Zellsaftauspressung bei 20° etwa 1 Sek. beträgt, ist sie 
unter den gleichen Bedingungen für die elektrische Reaktion oft kleiner 
als 0,25 Sek. (vgl. Abb. 1). Außerdem aber kann eine Negativität auch 
nach Reizung im absoluten Refraktärstadium eintreten, also in einem 
Stadium, in dem die Reizung keine Zellsaftauspressung bedingt (Abb. 5). 
Das hat übrigens für Mimosa schon UMRATH (1928) nachgewiesen. Auch 
die ohne Zellsaftauspressung entstehenden Aktionsströme können wir mit 
Permeabilitätsänderungen in Zusammenhang bringen. Ich konnte früher 
nachweisen, daß sowohl während der Latenzzeit der Bewegungsreaktion 
als auch nach einer hinreichend starken Reizung im absoluten Refraktär- 
stadium eine Permeabilitätserhöhung vorhanden ist. Daß nach den 
früheren Beobachtungen die nach Reizung im absoluten Refraktärstadium 
eintretende Permeabilitätserhöhung nur gering und kurzdauernd ist, 
läßt sich ohne weiteres mit ganz entsprechenden Eigenschaften des Aktions- 
stroms vergleichen (Abb. 5). 

Die während einer nicht zur Massenströmung von Zellsaft ausreichenden 
Permeabilitätserhöhung beobachtete Negativität läßt sich, wie schon 
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angedeutet wurde, leicht aus der BERNSTEINschen Membrantheorie des 
Verletzungs- und Reizstroms erklären. An der ungereizten Stelle besteht 
infolge elektiver Kationenpermeabilität (die Kationen permeieren, die 
Anionen nicht oder doch schwerer) eine elektrische Doppelschicht; die 
äußere Oberfläche ist positiv, die innere negativ geladen. Wird bei einer 
Verletzung oder Reizung die elektive Kationenpermeabilität aufgehoben 
(Permeabilitätserhöhung!), so diffundieren auch die Anionen und die 
elektrische Doppelschicht wird zerstört, das Membranpotential nähert 
sich dem Grenzwert O. 

Wir wollen hiermit keineswegs behaupten, daß die Entstehung der 
Negativität in allen Punkten wesentlich verschieden sei, je nachdem, ob 
die Permeabilitätserhöhung zur Zellsaftauspressung ausreicht, oder ob 
sie nur ausreicht, um das Verhältnis der Anionen- und Kationenpermeabi- 
lität zu verschieben. Vielmehr führt ebenso wie eine erleichterte Diffusion 
der Anionen auch eine Massenströmung von Zellsaft zur Zerstörung 
der elektrischen Doppelschicht. Im Prinzip ist also der Grundgedanke 
der BERNSTEINschen Theorie auch dann anwendbar, wenn es zur Zellsaft- 
auspressung kommt. 

Die BERNSTEINsche Membrantheorie ist ursprünglich für tierische 
Zellen aufgestellt worden, und so erklärt es sich, daß die (durch den 
Wanddruck bedingte) Massenströmung von Zellsaft nicht berücksichtigt 
worden ist, obwohl sie, wie wir auf Grund des Parallelismus von Zell- 
saftauspressung und zunehmender Negativität bei unserem Objekt 
sahen, für die Entstehung der Negativität gereizter und verletzter Pflanzen- 
zellen offenbar wichtiger sein kann als eine Änderung der Plasmamembran, 
die lediglich das Permeieren der Anionen ermöglicht. Aber gerade wenn 
wir berücksichtigen, daß schon bei Sparmannia gelegentlich eine Negati- 
vität vorkommt, die nicht mit Zellsaftaustritt verbunden ist, so müssen 
wir die Möglichkeit betonen, daß vielleicht bei anderen Pflanzenzellen 
schon normalerweise lediglich eine erleichterte Anionendiffusion den Ver- 
lauf des Aktionsstroms bestimmt. Wir dürfen also keineswegs erwarten, 
daß in allen Fällen seismonastischer Bewegungen von Pflanzen die 
Negativität gerade bei der Beendigung der Reaktion (d.h. der Zellsaft- 
auspressung) ihr Maximum erreicht. 


4. Aktionsstrom und Verletzungsstrom. 

Von mehreren Forschern (z. B. GELLHORN) wird die Ansicht vertreten, 
ein Verletzungsstrom sei im Gegensatz zum Aktionsstrom irreversibel. 
Diese Formulierung scheint mir schon darum nicht ganz treffend zu sein, 
weil wir zum mindesten bei den Pflanzen keine scharfe Trennung von 
Aktions- (Reiz-) und Verletzungsstrom durchführen können. Treffender 
ist die Ansicht von STERN (1924), daß jede Verletzung einen kurz dauernden 
Reizstrom und einen langdauernden Läsionsstrom bedingt. Diese An- 
sicht stimmt übrigens mit den Beobachtungen von Kümmer (1930) gut 
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überein. Auch Jost (1927) hält auf Grund seiner Versuche mit Chara 
die Vergleichung des Verletzungsstroms mit einem Reizstrom für zulässig. 
Für Sparmannia läßt sich die Berechtigung dieses Vergleichs leicht nach- 
weisen ; wir finden hier einerseits typische Reizströme, können andererseits 
aber auch typische Verletzungsströme und endlich alle Übergänge zwischen 
beiden beobachten. Durch eine starke mechanische Reizung (kräftiger 
Zug mit einer Pinzette) läßt es sich erreichen, daß nicht nur die hoch- 
empfindlichen Zellen der Filamentbasis reagieren, sondern auch die anderen 
Zellen des Filaments. Man erkennt das an dem mikroskopisch leicht 
wahrnehmbaren Austritt von Zellsaft in die Interzellularen. Bei hin- 
reichend starker Reizung ist dieser Zellsaftaustritt in allen Teilen des 
Filaments (auch in den mittleren 
und oberen) möglich. Je stärker 
diese Verletzung ist, um so länger ” 
dauert der Verletzungsstrom. Wird -y} 
das Filament ;beispielsweise in 3 
bis 4mm Höhe über der Basis 
durchschnitten, so dauert der Ver- -w}+ 
letzungsstrom selbst an der Fila- 
mentbasis, also in einiger Entfer- | 
nung von der Wundstelle linger 2. 


als !/, Stunde (Abb. 6), während D O# #8 2 ae LO 
: : s 2 Abb.6. Sparmannia. Verlauf der Potential- 
ja der Reizstrom meist weniger als Cat Will. cinee’-Tackatathe: -¢ureh- 


1 Min. andauert. Es ist bemerkens- schneiden des Filaments). 

wert, daß dieser länger dauernden 

Negativität auch eine länger dauernde Infiltration der Interzellularen mit 
Zellsaft entspricht. Nach einem schwachen, gerade zur Reizreaktion 
führenden Reiz kann man mikroskopisch beobachten, daß schon 20 bis 
30 Sek. nach der Reizung die Luft wieder allmählich in die Interzellularen 
der reizbaren Filamentbasis vordringt und sie diese nach etwa 1 Min. 
ebenso wie vor der Reizung erfüllt. Nach einer kräftigen Reizung sind 
aber selbst mehrere Minuten später die Interzellularen noch sehr reich 
mit Flüssigkeit angefüllt. 
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5. Die Positivität bei Sparmannia. 

Den Rückgang der Negativität wird man zunächst lediglich als einen 
Ausdruck der allmählichen Wiederherstellung normaler Bedingungen 
betrachten. Die elektive Kationenpermeabilität wird restituiert und 
damit die Möglichkeit zur Wiederherstellung der elektrischen Doppel- 
schicht. Auch die Gegenwirkung, die anfangs durch den in den Inter- 
zellularen vorhandenen Zellsaft ausgeübt werden kann, hört in dem Maße 
auf, wie die Interzellularen sich wieder mit Luft füllen. Jedoch ist es 
auffällig, daß der Rückgang der Negativität vor allem unmittelbar nach 
der Überschreitung des Maximums sehr schnell erfolgt. Da auch die 
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rückläufige Bewegung des Staubfadens (also die Wiederaufnahme von 
Wasser in die reizbaren Zellen) unmittelbar nach Beendigung der Reak- 
tion eine große Geschwindigkeit besitzt, kann man hier einen ursächlichen 
Zusammenhang vermuten. Wenn dieser tatsächlich bestünde, würde für 
den Rückgang der Negativität wenigstens zum Teil die Ansicht von 
KUNKEL und Bose zutreffen, daß eine Wasseraufnahme, also eine 
Turgeszenzerhöhung, mit einer zunehmenden Positivität der betreffenden 
Gewebepartie verbunden ist. 

Bose hat für seine Ansicht mehrere Argumente angeführt, die, wie 
mir scheint, zum Teil recht gute Beweise darstellen. Seine Angaben 
beziehen sich auf eine ganze Reihe von Pflanzen, 





M zu diesen gehört namentlich auch Mimosa. Bose 
Tr fand, daß eine Reizung bei Mimosa gelegentlich 
-2- statt der Blattsenkung eine Blatthebung bedingt. 


Diese mit Wasserzufuhr in die untere Gelenk- 
hälfte verbundene Blatthebung entsteht beispiels- 
a weise dann, wenn der Reizort weit entfernt ist, 
L à +” 4 wenn der Reiz schwach oder die Empfindlichkeit 
Fi 345m. der Gelenke gering ist. Wichtig ist nun, daß die 
Abb.7. Sparmannia. Turgorzunahme der unteren Gelenkhälfte immer 
Reizung im relativen R- mit einer zunehmenden Positivität dieser Hälfte 
Lutin Berker: parallel läuft. Ferner fand Bose, daß auch der 
ae Kane Gele normalen Reizbewegung (also der Senkung der 
gungeneinekurzdauernde primären und sekundären Blattstiele) bei Mimosa 
voraus. Übereinstimmend gelegentlich eine kurz dauernde Hebung vorher- 
damit: Erst Positivitat, gehen kann, die dann ebenfalls von einer Posi- 
dann Negativitat. tivität begleitet ist. Ich konnte früher hinsicht- 
lich der Bewegungsreaktion über ganz entsprechende Beobachtungen an 
reizbaren Staubgefäßen berichten und auch zeigen, daß den beiden ent- 
gegengesetzten Reaktionsrichtungen ein gleichartige Erregungsvorgang 
zugrunde liegt und nur andere, vom Erregungsvorgang unabhängige 
Bedingungen in den beiden Fällen nicht übereinstimmen. 

Interessanterweise läßt sich-für die reizbaren Staubfäden von Spar- 
mannia auch bezüglich der elektrischen Reaktion ganz das gleiche beob- 
achten, was Bose für Mimosa mitgeteilt hat. Wenn die Reizung statt 
Zellsaftabgabe nur Wasseraufnahme bedingt, tritt statt der Negativität 
eine Positivität ein. Geht die Wasseraufnahme (und damit die inverse 
Bewegungsrichtung) in eine Zellsaftabgabe (und damit in die normale 
Bewegungsrichtung) über, so wird jetzt aus der anfänglichen Positivität 
eine Negativität (Abb. 7). 

Mir scheint, daß Bose in dieser Hinsicht trotz seiner an vielen Stellen 
unzureichenden Beweise das Richtige getroffen hat. Es ist allerdings 
nicht ratsam, mit BosE zu sagen, die positive Potentialschwankung sei 
Ausdruck der Wasserbewegung, die negative dagegen Ausdruck der proto- 
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plasmatischen Erregung. Wir sahen einerseits, daß auch die negative 
Schwankung kein getreues Abbild der protoplasmatischen Erregung dar- 
stellt, sondern, wenigstens zum Teil, erst sekundär durch eine der Folgen 
des Erregungsvorganges, nämlich durch den Zellsaftaustritt bedingt 
wird. Andererseits aber ist auch die positive Schwankung, wenngleich 
sie unmittelbar durch die Wasseraufnahme bedingt wird, mittelbar 
doch eine Wirkung der protoplasmatischen Erregung, weil nämlich 
nach unseren früheren Beobachtungen die reizbedingte Wasserzufuhr 
ebenso wie die Zellsaftauspressung durch einen Erregungsvorgang 
ermöglicht wird. 

Die Entstehung der Posititität dürfen wir physikalisch wohl als das 
Auftreten eines Strömungspotentials betrachten. Die Bedenken, die wir 
oben bei der Erörterung eines möglicherweise bestehenden Zusammen- 
hanges zwischen der Negativität und Strömungspotentialen vorbrachten, 
fallen hier fort. Vor allem hebe ich hervor, daß dann, wenn die Wasser- 
aufnahme sehr langsam erfolgt (im letzten Abschnitt der Rückkrümmung), 
keine Positivität eintritt. Es kommt. offensichtlich nicht auf die auf- 
genommene Wassermenge, sondern nur auf die Geschwindigkeit der 
Wasseraufnahme an. 

Mit diesen Betrachtungen soll natürlich keineswegs bestritten werden, 
daß eine Positivität auch anders als infolge einer Wasserverschiebung 
entstehen kann (OsTERHOUT und Harris, 1928; STERN und BÜNNING, 
1928). 

6. Die Berberis-Versuche. 

Die Methodik der (an Zahl wesentlich geringeren) Berberisversuche 
war ganz ähnlich wie die der Sparmanniaversuche; jedoch wurde bei 
jenen lediglich die von AMLONG : beschriebene Apparatur benutzt. — 
Von den Blüten wurden sämtliche Staubgefäße bis auf eines oder zwei 
entfernt. Eine der Ableitungselektroden wurde dem Blütenstiel, die 
andere einem Staubfaden an dessen reizbarer Basis angelegt. Für die 
(mechanische) Reizung benutzte ich einen feinen Draht. 

Auch bei Berberis beobachtete ich, zum mindesten als erste Reiz- 
wirkung, eine Negativität der Filamentbasis, und zwar an der allein reiz- 
baren Innenseite. Wenn der Flüssigkeitstropfen der Ableitungselektrode 
die reizbare Filamentpartie gut berührte, betrug die gemessene Negati- 
vität etwa 10 MV (Abb. 8), bei weniger guter Berührung oftmals nur 
4—5 MV. 

Die Reizbewegung dauert, wie erwähnt, bei Sparmannia 10 Sek. 
oder etwas mehr, bei Berberis aber meist weniger als 1 Sek. Trotzdem 
läßt sich auch für dieses Objekt feststellen, daß der aufsteigende Schenkel 
der Aktionsstromkurve mit der Zeit der Bewegungsreaktion (d.h. der Zell- 
saftauspressung) zusammenfällt. Ich fand nämlich ausnahmslos, daß die 

“ 1 Herrn Dr. AMLONG möchte ich für die Hilfeleistung bei der Ausführung der 
Versuche auch an dieser Stelle meinen Dank aussprechen. 
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Negativität ihr Maximum schon innerhalb der 1. Sek. nach der Reizung 
erreicht. Die bei der Erörterung der Sparmanniaversuche entwickelte 
Ansicht über die Bedeutung des ausgeschiedenen Zellsaftes fiir die Ent- 
stehung der Negativität besteht also zu Recht. 

Außerdem zeigten sich ebenso wie bei Sparmannia: geringere Nega- 
tivität und kürzere Zeitdauer des Aktionsstroms nach Reizung im 
Refraktärstadium (Abb. 8). 

Interessanterweise wurde mehrfach beobachtet, daß sich das Potential 
nach dem Rückgang der Negativität nicht nur dem Ruhewert annäherte, 
sondern vielmehr das gereizte Filament positiver wurde als im Ruhe- 
zustand (Abb. 8). In einigen Fällen erreichte diese Positivität bis zu 
10MV. Nach 2—3 Min. ist 
auch diese Potentialschwan- 
kung zurückgegangen und da- 
mit der Ruhezustand zum 
mindesten angenähert wieder 
hergestellt. Diese Beobach- 
tung spricht für die Deutung, 
die wir der Positivität bei 
Sparmannia gegeben haben: 

2 Schnelle Wasseraufsaugung 

im voll empfindlichen Zustand. Untere Kurve: ;n die Zellen führt zur Posi- 

ersten Reiz. tivität, deren Höhe nicht von 

der Menge des aufgenomme- 

nen Wassers, sondern von der Geschwindigkeit der Wasseraufnahme 

abhängig ist. Tatsächlich erfolgt (wie früher mitgeteilt wurde) die 

Wiederaufnahme von Wasser in die gereizten Zellen im ersten Abschnitt 
der rückläufigen Bewegung erheblich schneller als nachher. 

Bemerkenswert ist noch, daß der gesamte Aktionsstrom bei Berberis 
(trotz der kürzeren Dauer des aufsteigenden Schenkels) längere Zeit in 
Anspruch nimmt als bei Sparmannia. Bei Sparmannia fanden wir für 
die Gesamtdauer des Aktionsstroms etwa 1/, Min., bei Berberis 1 Min. 
Anscheinend ist das ein Ausdruck für die Tatsache, daß die Restitution 
der semipermeablen Membran bei. Berberis langsamer erfolgt als bei 
Sparmannia. Für diese Deutung spricht auch, daß das absolute Refrak- 
tärstadium bei Berberis 4—5 Min., bei Sparmannia aber nur 2 Min. 
dauert (wenn die Temperatur etwa 20° beträgt). 


7. Allgemeines. 

Unsere Untersuchungen ermöglichen uns eiri Urteil darüber, wieweit 
bei der Seismonastie ein Zusammenhang zwischen protoplasmatischer 
Erregung, speziell Permeabilitätserhöhung, und Aktionsstrom besteht. 
Ein solcher Zusammenhang ist auch für andere Reizvorgänge auf Grund 
der BERNsSTEINschen Membrantheorie des Verletzungs- und Reizstroms 
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oft vermutet worden, wurde aber, soweit ich sehe, nie ausreichend sicher- 
gestellt. Der Grund für diese Lücke liegt nicht zuletzt in den metho- 
dischen Schwierigkeiten. 

GILDEMEISTER (1915, 1923) fand eine Parallelität zwischen dem Auf- 
treten des psychogalvanischen Reflexes und einer Widerstandsänderung 
der Haut. Aus einer Änderung des Widerstandes (für elektrische Durch- 
strömung) ließe sich vielleicht eine Permeabilitätsänderung erschließen. 
In ähnlicher Weise hat vor allem auch EBBECKE gearbeitet, und zwar 
einerseits an der Haut (1915), andererseits (mit HEcHT, 1923) an Pflanzen. 
Er beobachtete ebenfalls einen engen Zusammenhang zwischen der als 
Permeabilitätsänderung gedeuteten Widerstandsänderung und dem Auf- 
treten elektromotorischer Kräfte. Auch beim Muskel ist nach der Reizung 
mit verschiedenen Methoden eine Permeabilitätserhöhung nachgewiesen 
oder doch wahrscheinlich gemacht worden (EMBDEN und Mitarbeiter 
1922, 1923; MrrcHELL und Mitarbeiter 1921; WostczaK, 1927) und zwar 
besteht diese Permeabilitätserhöhung anscheinend auch dann, wenn der 
Muskel nicht direkt, sondern in der (physiologisch normalen) Weise vom 
Nerv her gereizt wird (GELLHORN, 1932). 

Nun sind gegen die Versuche, bei denen die Permeabilitätsänderung 
aus einer Widerstandsänderung erschlossen wird, mehrere berechtigte 
Einwände erhoben worden. So hat namentlich UMRATH (1932) darauf 
hingewiesen, daß einerseits nicht nur die geänderte Permeabilität, sondern 
auch der ausgetretene Zellsaft eine Widerstandsänderung bedingen kann 
und andererseits die Stärke des Prüfstroms auch durch eine ungleiche Ver- 
änderung des Plasmalemmapotentials an der Ein- und Austrittsstelle des 
Stroms geändert werden kann. Für Nitella mucronata kommt UMRATA 
zu dem Ergebnis, daß der (nach elektrischer Reizung auftretende) Aktions- 
strom nicht von einer Permeabilitätserhöhung begleitet ist. Auch für 
den Muskel ist neuerdings von ACHELIS (1932) angegeben worden, daß 
die Erregung nicht von einer Permeabilitätserhöhung begleitet zu sein 
braucht. Solche Betrachtungen haben mehrere Autoren dazu veranlaßt, 
den Aktionsstrom ohne die Annahme einer Permeabilitätserhöhung zu 
erklären. Im allgemeinen aber erfreut sich der Grundgedanke der alten 
Membrantheorie von TSCHERMAK, BERNSTEIN und HÔBER wegen der 
Einfachheit dieser Theorie noch allgemeiner Verbreitung (vgl. z. B. 
ADRIAN, 1932; Hi, 1932; GASSER, 1933). 

Gerade aus diesen Gründen scheinen mir die Ergebnisse unserer 
Untersuchungen interessant zu sein. Sie zeigen, daß wir mit der alten 
Theorie im Prinzip auskommen, da sich die unzureichende Parallelität 
im Verlauf der Permeabilitätsänderung und des Aktionsstroms ohne 
Schwierigkeit durch die Wirkung des während der Reaktion ausgeschie- 
denen Zellsaftes auf das Membranpotential erklärt. — Einer besonderen 
Hervorhebung bedarf jedoch noch die Tatsache, daß die Permeabilitäts- 
erhöhung erheblich länger andauert als die Negativität. Während die 
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Permeabilitätserhöhung bis zur Beendigung des relativen Refraktär- 
stadiums (also 10—15 Min.) besteht, ist das Ausgangspotential bei 
Sparmannia nach !/,, bei Berberis nach 1 Min. wieder hergestellt. 
Auch hier besteht aber keine theoretische Schwierigkeit; denn in der 
letzten, aktionsstromfreien Phase des Restitutionsvorganges ist nur noch 
die Wasserpermeabilität erhöht. (Das habe ich früher schon aus anderen 
Beobachtungen geschlossen) Ein Grund für ein geändertes Membran- 
potential besteht somit nicht mehr. 

Die mangelnde Übereinstimmung zwischen dem Verlauf der Erregung 
und des Aktionsstroms läßt sich mit entsprechenden tierphysiologischen 
Erfahrungen vergleichen. Allerdings hat Tarr (1910) gefunden, daß die 
Dauer der absoluten refraktären Phase mit dem aufsteigenden Schenkel 
der Aktionsstromkurve und die Dauer der relativen refraktären Phase 
mit dem absteigenden Schenkel übereinstimmt. GELLHORN (1929) 
schreibt, ,,damit ist es wahrscheinlich, daß die elektrischen Veränderungen, 
die den physikalischen Ausdruck der mit der Erregung einhergehenden 
Auflockerung der Membrankolloide darstellen, im engsten Zusammenhang 
mit dem Schwinden und Wiederauftreten der Erregbarkeit stehen‘. 

Jedoch stehen die Beobachtungen Tarrs ziemlich isoliert. Am Herz- 
muskel fand TRENDELENBURG (1912), daß die Reizempfindlichkeit erst 
einige Zeit nach der Beendigung der elektrischen Potentialschwankung 
wiederhergestellt ist, und daß die refraktäre Phase durch bestimmte 
Gifte verlängert werden kann, die den Aktionsstrom nicht beeinflussen. 
Eine ähnliche Unabhängigkeit des Aktionsstroms vom Refraktärstadium 
fand ADRIAN (1914) am Nerven. 

Lire (1932) erklärt diese Unabhängigkeit in folgender Weise: Die 
elektrische Potentialschwankung geht offenbar gleichzeitig mit der Resti- 
tution der semipermeablen Oberflächenmembran vollständig zurück. 
In diesen Membranen müssen aber noch nach der Wiederherstellung 
der Semipermeabilität physikalische oder chemische Vorgänge ablaufen, 
bevor die volle Reizempfindlichkeit wieder erreicht ist. 

Diese Ansicht läßt sich mit unseren Beobachtungen an Sparmannia 
in Übereinstimmung bringen. Daß hier noch nach der Beendigung des 
Aktionsstroms Veränderungen in den Plasmagrenzschichten ablaufen, 
konnten wir aus der Tatsache schließen, daß während der aktionsstrom- 
freien Phase des Refraktärstadiums noch die Wasserpermeabilität erhöht 
ist ; erst mit deren Sinken auf den normalen Wert ist die volle Reizbarkeit 
wieder hergestellt. 

Wir haben gezeigt, daß die elektrische Potentialänderung nicht un- 
mittelbar Ursache des Flüssigkeitsaustritts aus den Zellen ist, sondern 
vielmehr im wesentlichen erst durch den Flüssigkeitsaustritt möglich 
wird. Damit wird aber noch nicht die in der Nervenphysiologie beliebte 
Annahme ausgeschlossen, daß die durch den Reiz bedingte Potential- 
änderung Ursache für die Wiederholung der gleichen Änderung in den 
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benachbarten Teilen der Plasmamembran ist, daß also die durch den 
Reiz entstandene Potentialänderung gleichsam für die benachbarten 
Partien einen elektrischen Reiz darstellt. Für den Erregungsvorgang der 
Pflanzenzelle hat neuerdings OSTERHOUT (1933) auf diese Möglichkeit 
hingewiesen. Bei der Seismonastie wäre aber noch zu prüfen, wieweit 
nicht schon für die Reizleitung innerhalb einer Zelle, ebeuso wie für die 
Reizleitung von einem Organ zu einem anderen, die Bildung spezifischer 
Erregungssubstanzen viel wichtiger ist. 


Zusammenfassung. 

Die Erregung der seismonastisch reizbaren Filamente von Sparmannia 
und Berberis ist von Aktionsströmen begleitet. Die Potentialänderung 
(Negativität) beträgt 10—20 Millivolt. Das Maximum der Negativität 
wird bei Sparmannia in etwa 10 Sek., bei Berberis schon innerhalb der 
1. Sek. nach der Reizung erreicht. Zumeist ist nach !/, (Sparmannia) 
bis 1 Min. (Berberis) das ursprüngliche Potential wieder hergestellt. 

Die Potentialänderung ist nicht Ursache des Flüssigkeitsaustritts aus 
den Zellen; sie läuft auch nicht streng parallel mit dem Erregungsvor- 
gang (d.h. mit der Permeabilitätserhöhung), vielmehr entsteht sie zur 
Hauptsache infolge des Flüssigkeitsaustritts und geht bei beiden Ver- 
suchsobjekten von dem Zeitpunkt an zurück, in dem die Bewegungs- 
reaktion in die rückläufige Phase übergeht (wenn also wieder Wasser 
aufgenommen wird). Trotzdem darf der Aktionsstrom nicht (im Sinne 
der älteren Auffassung von KUNKEL) als ein „Strömungsstrom“ betrachtet 
werden. Seine Entstehung entspricht weitgehend der Membrantheorie 
von BERNSTEIN, die nur den in der Pflanzenzelle gegebenen Bedingungen 
angepaßt werden muß; vor allem ist der Einfluß des ausgepreßten Zell- 
saftes auf das Membränpotential zu berücksichtigen. 

Die Vergleichung des Aktionsstroms mit einem Verletzungsstrom ist 
zulässig: beiden liegen gleichartige Zellvorgänge zugrunde. 

Wenn statt der normalen Bewegungsreaktion nur eine Wasseraufnahme 
erfolgt, oder diese der Zellsaftauspressung vorhergeht, so beobachtet man 
statt der Negativität eine Positivität; bzw. erst Positivität und beim 
Beginn der Zellsaftauspressung Negativität. Bei Berberis kann während 
der Rückkrümmung (also auch während einer Phase intensiver Wasser- 
aufnahme!) eine ansehnliche Positivität eintreten. Die Positivität wird 
in allen Fällen in Übereinstimmung mit der Auffassung von Bose als 
Wirkung der Wasserbewegung betrachtet. 

Die Beziehungen zwischen Aktionsstrom, Permeabilitätserhöhung und 
Erregungsablauf werden unter Berücksichtigung der Ergebnisse anderer 
Autoren an pflanzlichen und tierischen Zellen erörtert. Namentlich 
wird gezeigt, warum eine genaue zeitliche Übereinstimmung im Verlauf 
des Aktionsstroms, der Erregung und der Permeabilitätsänderung nicht 
zu erwarten ist. 


Planta Bd. 22. 19 











Der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft spreche ich für 
die Überlassung der bei den Untersuchungen benutzten Apparate meinen 
besten Dank aus. 
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UNTERSUCHUNGEN ZU 
USPENSKIS EISENHYPOTHESE DER ALGENVERBREITUNG. 


Von 
Ernst G. PRINGSHEIM. 


Mit Unterstützung der deutschen Gesellschaft der Wissenschaften und Künste 
für die Tschechoslowakische Republik. 


(Eingegangen am 3. Mai 1934). 


I. Uspenskis Lehre und ihre Grundlagen. 

Die Erfolge, die Uspenskı (1925, 1927) bei der Kultur einiger, bis 
dahin kaum und jedenfalls nicht in wohldefinierten Lösungen zücht- 
barer Algen wie Spirogyra und Volvox gehabt hat, führt er selbst 
hauptsächlich auf die Berücksichtigung ihres Verhaltens zum Eisen 
zurück. Aus seinen Erfahrungen an diesen Algen und eingehenden 
Beobachtungen in der Natur leitet er den Schluß ab, daß die Ver- 
breitung der Wasserpflanzen in den Gewässern allgemein vorzugsweise 
von der Menge und Art der Eisenverbindungen bestimmt werde. Es 
soll damit der Faktor gekennzeichnet sein, der stärker als alle anderen 
ökologisch wirksam ist. Nährsalzkonzentration, pp-Wert, O,- und CO,- 
Menge sowie Gehalt an organischen Substanzen sollen dagegen ent- 
weder ganz zurücktreten oder nur mittelbar etwas ausmachen, insofern 
sie die Menge des wirksamen Eisens beeinflussen. 

Beim Studium der UsPENskischen Monographie (1927) kann man 
das Gefühl nicht ganz unterdrücken, daß seine Lehre etwas einseitig 
ist. Aber das pflegt bei neuen Vorstellungen immer so zu sein; und es 
bleibt dennoch der Eindruck zurück, daß hier die Aufmerksamkeit auf 
wichtige, bisher vernachlässigte Zusammenhänge gelenkt wird. Vor allem 
ist es die Vorstellung von der „Pufferung‘‘ des Eisens durch Komplex- 
bindung, die vieles bisher Unklare zu erhellen scheint. Diese Frage ist 
in mehr als einer Hinsicht wichtig. 

So zögerten wir nicht, uns UsPENSKIs Erfahrungen zunutze zu machen. 
Volvox und Spirogyren hatten wir schon in Kultur; anderes wurde 
hinzugenommen. Bei der Anwendung der USPENSKischen Angaben über 
Nährlösungsrezepte und Analysenmethoden häuften sich jedoch die 
Schwierigkeiten. Hierüber ist zum Teil bei der Schilderung der Kultur- 
ergebnisse mit Volvox und Micrasterias schon einiges gesagt worden 
(PrinesHeım 1930, S. 27 und 41). Die Beobachtungen im Gelände, die 
ebenfalls nicht ganz mit Usrenskıs Lehre in Übereinstimmung zu 
bringen sind, konnten noch nicht abgeschlossen werden. Über sie wird 
Czurpa später berichten. Das mehr Biochemische sollte in einer be- 
sonderen Mitteilung behandelt werden (a.a. 0. 8.43), welche hiermit 
vorgelegt wird. 

19* 
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Leider ist Uspenskıs Darstellung zum Teil schwer verständlich, so 
daß meine Mitarbeiter und ich uns über die Bedeutung manchen Satzes 
nicht einigen konnten und wir auch je nach den eigenen Befunden 
unserer Meinung über das, was er hat sagen wollen, wechselten. Vor 
allem aber findet man nirgends ausreichende Angaben über die ana- 
lytischen Methoden. In dem nicht russisch gegebenen Teil seiner Arbeiten 
ist das bestimmt nicht der Fall; aber auch im russischen Text scheint 
nichts Genaues darüber zu stehen 1. 

Wenn ich UspEnskı richtig verstehe, so nimmt er an: 1. daß in den 
Gewässern ein Teil des Eisens in Ionenform, ein Teil in komplexer 
Bindung enthalten sei, und daß eine andere Form praktisch nicht in 
Frage komme; 2. daß die Konzentration an Eisenionen sich leicht ana- 
lytisch finden lasse (1925, S. 292), wohl durch kolorimetrische Bestimmung 
mit Rhodankali in saurer Lösung (1924, S. 32; 1927, S. 8); 3. daß die 
so gefundene Konzentration der physiologisch wirksamen entspreche 
(1927, S. 50); 4. daß die Gegenwart von Zitraten (oder Tartraten) das 
Eisen durch Komplexbildung vor Ausfällung schützt und gleichzeitig 
die Giftwirkung des Eisens vermindert (1927, S. 50); 5. daß die in natür- 
lichen Wässern vorkommenden und durch Titration mit Permanganat 
nachweisbaren organischen Substanzen ebenso wirken (1927, S. 33 und 
50); 6. daß das komplex gebundene Eisen gleichwohl der Ernährung 
der Algen dienen könne und einen Vorrat bilde, der das Eintreten der 
Chlorose hinausschiebe (1925, 8. 292). Dabei soll nur das Fe’-Ion direkt 
aufnehmbar sein, nach Verbrauch aber aus dem Vorrat an komplex 
gebundenem Eisen ergänzt werden. 

Ich will mich nun zu den einzelnen Punkten äußern: 

Punkt 1. Von dreiwertigem Eisen kann auch in Lösungen, welche 
keine organischen Stoffe enthalten, nur verschwindend wenig in Form 
von Ionen vorhanden sein, da es sich um eine schwache Base handelt. 
Wenn nicht eine stark saure Lösung vorliegt, was unter biologischen 
Verhältnissen unmöglich ist, so sind die Salze hydrolysiert. Fe(OH), 
ist aber schwer löslich, also kann nur ein sehr kleiner Teil in Lösung 
sein und Fe -Ionen abspalten. 

Die Gegenwart von Ferrosalzen ? wird gar nicht berücksichtigt, ob- 
gleich solche in natürlichen Gewässern vorkommen. Sie entstehen bei 


1 Auf 8. 8 seines Buches von 1927 finden wir zwar die Überschrift „‚I. Analytische 
Untersuchungsmethoden ...‘‘, aber über die Fe-Bestimmung ist in diesem Ab- 
schnitte nichts zu finden. Erst auf S. 50 finde ich einige Bemerkungen über die Art 
des Vorgehens. Jedoch will mir z. B. der Satz: „Nachdem es möglich geworden war, 
schnell und leicht py in verschiedenen Lösungen gleichzumachen ...‘‘ nicht ein- 
leuchten. Muß man hohe Pufferk trationen vermeiden, wie es bei hydro- 
biologischen Arbeiten meist nötig ist, so ist die Herstellung einer bestimmten 
H-Ionenkonzentration keine leichte Aufgabe. 

2 Nach E. F. Horkıns (1930, S. 233) ist ein Ferroanteil in den Komplexen stets 
nachweisbar. 
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Gegenwart fäulnisfähiger Stoffe durch Reduktion. Eisen in dieser 
Form würde sich der Bestimmung mit Rhodankali ebenso entziehen wie 
komplex gebundenes. Die Hauptmenge des Eisens muß in Form von 
Molekülen von Fe-Salzen vorhanden sein, die überhaupt nicht erwähnt 
werden. 

Punkt 2. Zum Nachweis des Fe” mit Rhodankali ist in den ana- 
lytischen Vorschriften aus guten Gründen eine stark saure Reaktion vor- 
geschrieben. Die H-Ionen drängen die Hydrolyse des Eisensalzes zurück 
und begünstigen somit die Entstehung des nicht dissoziierten Fe(SCN),. 
Bei stark saurer Reaktion kann aber keine Rede von dem Vorhandensein 
komplex gebundenen Eisens sein. USPENSKI will diese Schwierigkeit 
umgehen, indem er die Farbreaktion bei einer nicht allzu stark sauren 
Reaktion, nämlich px 3,4, durchführt (1924, S. 32; 1927, S.50). Dies 
soll der px -Wert sein, bei dem eben noch maximale Färbung mit Rhodanid 
eintritt. Es wird angenommen, daß bei dieser Reaktion durch Kolori- 
metrieren nur das ionisierte, „aktive‘‘ Eisen erfaßt wurde. Ohne besondere 
Versuche, über die ich mir keine rechten Vorstellungen machen kann, 
ist nicht zu ersehen, ob auf diese Weise wirklich nur gerade das im 
Augenblick in Ionenform vorhandene Eisen mit dem Rhodanid reagiert. 
Die gefärbte Substanz ist selbst eine Komplexverbindung, und die 
Gleichgewichtsverhältnisse werden dabei so verwickelt, daß eine quanti- 
tativ-analytische Anwendung doch wohl gewagt ist. Außerdem kann 
bei solchen Reaktionen der Zeitfaktor eine Rolle spielen (VORLÄNDER 
1917). Eine Bestimmung von Ionenkonzentrationen kann nicht mit 
chemischen Mitteln durchgeführt werden, die das Gleichgewicht ver- 
schieben, sondern nur mit physikalischen. So wie man die H-Ionen- 
konzentration Cy. nicht durch Titration erfassen kann, so ist auch die 
Fe'"-Ionenkonzentration Cy,.-- nicht durch Reaktion mit Rhodanid 
festzustellen. Vielleicht käme eine katalytische oder optische Methode 
in Frage. Wie man Gefrierpunkt- und Leitfähigkeitsbestimmungen heran- 
ziehen kann, hat Hopxins (1930, 225f.) gezeigt. 

Punkt 3. Ganz unsicher ist Uspenskıs Vorstellung, daß die physio- 
logische Wirksamkeit des Eisens an eine bestimmte Bindungsform ge- 
knüpft sei (STARKENSTEIN 1926, 1928 usf.) und mit der gewählten Methode 
festgestellt werden könne. Erstens wird die kolorimetrische Bestimmung 
bei einer Reaktion vorgenommen, die nicht mit jener übereinstimmt, 
bei der die physiologische Wirkung eintritt, sondern bei einer sehr viel 
saureren. Zweitens ist nicht bewiesen, daß das ionisierte Eisen das bio- 
‚logisch „aktive‘“ ist. Wir müssen mindestens dreierlei physiologische 
Eisenwirkungen unterscheiden, nämlich 1. Ernährungswirkung (Eisen als 
unentbehrliches Element für Atmung, Chlorophylibildung u. a.); 2. Gift- 
wirkung (Denaturierung von Eiweißstoffen durch Schwermetalle, Kata- 
lysatorwirkung); 3. Stimulationswirkung (Erhöhung des Stoffumsatzes, 
wahrscheinlich durch Oberflächenwirkung). 
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Es ist nicht wahrscheinlich, daß alle Eisenwirkungen auf dieselbe 
Bindungsform zurückgehen oder gar, daß alle auf dieselbe beschränkt 
sind. Bei der physiologischen Wirkung durch „aktives“ Eisen denkt 
UspEnskI offenbar ebenso an die untere, wie an die obere Konzentrations- 
grenze für die Verbreitung der Organismen, wenigstens sind sie nirgends 
scharf unterschieden (PRINGSHEIM 1930, S.41). Wenn das Auftreten der 
Wasserpflanzen von der Fe-Konzentration abhängt, so wird ein gewisser 
mittlerer Bereich am günstigsten wirken. Die obere Grenze muß durch 
Giftwirkung bedingt sein. Dabei können Ionenwirkungen im Vorder- 
grunde stehen; doch müssen sie nicht allein verantwortlich sein, denn 
komplex gebundenes ist locker gebundenes Eisen, und was geschieht, 
hängt von den Gleichgewichtsverhältnissen ab. 

STARKENSTEIN (z. B. 1928, S. 5) macht für die physiologisch-pharma- 
kologische Wirkung nur die Ferroverbindungen verantwortlich. Die Ferri- 
verbindungen, an die USPENSKI allein denkt, sind nach ihm viel weniger 
wirksam. 

Bei der unteren Grenze ist nach Uspensk1 selbst (schon 1925, S. 292) 
nicht nur das ionisierte Eisen wirksam, da ,,...jede Veränderung im 
Gehalte des aktiven Teiles sofort auf Kosten des inaktiven ausgeglichen 
wird“. Dann ist aber eben ionisiert, aktiv und physiologisch wirksam 
nicht dasselbe. Wahrscheinlich wird der Bedarf an dem Nährelement 
aus den verschiedensten Fe-Verbindungen gedeckt werden können, so 
daß anzunehmen ist, daß die untere Grenze, wo dauernde Chlorose 
ein Gedeihen von Pflanzen unmöglich macht, annähernd durch die 
Gesamtmenge an gelöstem Eisen bedingt ist. Ob dabei primär Ferro- 
oder Ferri-Ion aufgenommen und nach Verbrauch aus anderen Ver- 
bindungen (Molekülen, Komplexen) nachgeliefert wird, läßt sich kaum 
entscheiden, ist‘ökologisch auch gleichgültig. In welcher Form das Eisen 
am stärksten stimuliert, wissen wir auch nicht, doch ist anzunehmen, 
daß gerade die Fähigkeit, aus der Oxyd- in die Oxydulstufe überzugehen, 
und umgekehrt, für die besonderen Wirkungen des Eisens von größter 
Bedeutung ist (WARBURG 1928). Man wird daher die biologische Wirksam- 
keit einer eisenhaltigen Lösung: zunächst durch biologische Versuche 
definieren müssen. Ob es einmal gelingen wird, auf chemische oder 
physikalische Weise den Grad der Wirksamkeit auch bei komplizierten 
Gemischen festzustellen, bleibt abzuwarten. Anfänge sind durch Us- 
PENSKI, STARKENSTEIN, SIMON, HOPKINS u. a. gemacht. 

Punkt4. Die Ausfällung von Ferriverbindungen wird zweifellos 
unter Umständen durch die Gegenwart von Komplexbildnern verhindert. 
Biologisch wichtig ist, „daß das vorrätige inaktive Eisen räumlich 
von der Lösung nicht getrennt ist“ (Uspenskı 1925, S. 292), während 
sonst kleine Mengen auch bei annähernd neutraler Reaktion vollkommen 
ausgefällt werden (Antony und GiaLio 1895 und 1896). ,, Die allmählich 
freiwillig eintretende Gelbfärbung namentlich der sehr verdünnten 
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Lösung spricht für die Bildung stufenweise basischer Salze bis zum 
Eisenoxyd, welches aus Nitrat in kolloidaler Lösupg verbleibt, während 
das Sulfat es als Niederschlag fallen läßt‘ (ABeaa 1898). Wenigstens 
bei Nitrat bleibt also das Eisen auch ohne Komplexbildner lange in 
der Flüssigkeit! 

Wie sich Uspenskı die Vorgänge bei der „Entgiftung“ vorstellt, 
ist nicht ganz klar gesagt. Man muß hierbei wieder die Wasserstoff- 
ionenkonzentration ins Auge fassen. Bei basischer Reaktion fällt alles 
Eisen aus, wird also unwirksam. Es fragt sich, ob unter solchen Um- 
ständen eine Entgiftung durch den Übergang ins Anion möglich ist !. 
Bei stark saurer Reaktion, wo das Eisen kationisch ist, also nach 
UsPENSEI „aktiv“, kann keine Komplexbildung eintreten. Entgiftung 
wäre also nur in einem mittleren py-Gebiet zu erwarten, wo anionisches 
und kationisches Eisen reversibel ineinander übergehen. Das Gleich- 
gewicht zwischen aktivem und inaktivem Eisen, das UsPENSKI (1925, 
S. 292) annimmt, wäre gleichfalls an einem mittleren py-Bereich gebunden. 
Ob Ferri-Ionen vom komplex gebundenen Eisen abgespalten werden 
können, ist unsicher. STARKENSTEIN (1926, S. 171) schreibt: „Komplexe 
Eisenverbindungen sind dadurch gekennzeichnet, daß in ihren Lösungen 
keine Ferro- oder Ferri-Ionen vorhanden sind, jedoch sofort in die 
Erscheinung treten, sobald die Bedingungen der Komplexbildung, 
welche namentlich in einer bestimmten py-Zone liegen, nicht mehr 
gegeben sind.“ VORLÂNDER (1917, S. 103f.) leugnet die Existenz von 
Ferri-Ionen überhaupt und erklärt sie für sagenhafte Gebilde; auch 
mein Prager Kollege, Prof. Hans Meyer, hält sie für höchst zweifelhaft. 
Anders ist es mit den Ferroionen: Die Reaktion zwischen Ferrisalzen 
und Ferrocyankalium ist dementsprechend eine langsam verlaufende 
Zeitreaktion, die zwischen Ferrosalzen und Ferricyankalium dagegen 
spielt sich äußerst rasch ab. 


Ein Vergleich der Giftwirkung so labiler Verbindungen mit und 


ohne Komplexbildner kann nur bei gleichem py-Wert stattfinden. 
Bei Volvox ließ sich die Frage nicht recht entscheiden, weil er nur in 
basischer Lösung gedeiht, wo das anorganische Eisen ganz ausgefällt 
wird, wenn kein Komplexbildner zugegen ist. Deshalb war die Grenze 
der Giftwirkung schwer erfaßbar. Für Erdabkochung habe ich eine solche 
Entgiftung gleichzeitig mit der Verhinderung der Ausfällung beobachtet 
(PrINGSHEIM 1930, S.27). Für Zitrat stehen verwertbare Versuche 
noch aus. 

Punkt 5. Die mit Permanganat bestimmbare Menge organischer Sub- 
stanz kann auch nicht annähernd einen Maßstab für die Fähigkeit zur 
Komplexbildung in einem Wasser abgeben. Da nur gewissen organischen 


1 Die Ausdrücke Anion und Kation werden hier in der nicht ganz richtigen, 
aber vielfach üblichen Weise auch für den Säure- und Basenanteil undissoziierter 


Moleküle gebraucht. 
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Verbindungen diese Fähigkeit zukommt, und da mit der Permanganat- 
methode nicht einmal die Gesamtmenge organischer Substanz erfaßt 
wird, ist eine Parallele zwischen beiden Eigenschaften nicht zu erwarten. 
Wonach soll aber der wirksame Fe-Gehalt eines natürlichen Wassers 
beurteilt werden? Es geht jedenfalls nicht an, einfach bei Vorhandensein 
reichlicher Mengen organischer Substanz die analytisch gefundene Fe- 
Menge durch 10 zu dividieren, um einen Maßstab für die biologisch wirk- 
same Eisenmenge zu erhalten (Usrenskı 1927, S. 52). 

Man muß auch berücksichtigen, daß Eisen außer*in Form rein 
anorganischer Verbindungen und in komplexer Bindung auch noch fester 
gebunden als ,,maskiertes Eisen‘ (nach Motiscu 1891, S. 44) oder, wie 
es STARKENSTEIN (z. B. 1926, S. 171) nennt, als organische Hisenverbindung 
vorkommt. Dieses Eisen läßt sich mit den üblichen analytischen Methoden 
erst nach Behandlung mit starken Oxydationsmitteln, nachweisen, welche 
die organische Substanz zerstören, während komplex gebundenes Eisen 
schon durch Ansäuern kationisch und damit durch Rhodanid oder Blut- 
laugensalz bestimmbar wird (vgl. S. 305). In Erdabkochungen, wie wir 
sie gern zur Kultur von Algen verwenden, ist der größte Teil des Eisens 
in dieser Form enthalten. In natürlichen Gewässern wird das selbst- 
verständlich auch vorkommen. Vielleicht ist auch dieses Eisen den 

ismen zugänglich. 

Punkt 6. Wenn physiologisch wirksames ‚aktives‘ und mit Rhodanid 
direkt nachweisbares Eisen dasselbe wäre, und wenn durch dessen Kon- 
zentration das Vorkommen der Algen in der Natur bestimmt sein soll, 
so müßte auch die untere Grenze der Eisenkonzentration, welche noch 
das Vorkommen einer bestimmten Art ermöglicht, sich auf solche Weise 
analytisch erfassen lassen. Das kann aber nicht der Fall sein, wenn 
Eisenionen, wie sich USPENSKI das denkt, immer wieder nachgeliefert 
werden. Diese Annahme scheint allerdings bisher nicht bewiesen 
zu sein. Auch leugnet z. B. STARKENSTEIN (1926, S. 171) diese Möglich- 
keit (s. S. 273), während Horpkıns und Wann (1927, S. 411f.) Ergebnisse 
anführen, die für Uspenskıs Meinung sprechen. Nehmen wir diese 
als beweisend, so kann doch bei Nachlieferung der verbrauchten Eisen- 
ionen aus der Komplexbindung ein Eisenmangel sich nur ganz allmählich 
bemerkbar machen. Dennoch wird (UsPENSKI 1925, S. 292) gesagt, 
daß bei Anwendung der Zitratpufferung sich keine verschwommenen 
Grenzen der Wirksamkeit mehr ergeben. 

Somit bleibt eine ganze Anzahl von physikalisch-chemischen Fragen 
ungeklärt, die vor Beurteilung der biologischen Bedeutung der Eisen- 
konzentration und der Bindungsart erst beantwortet sein müßten. 
Solange das nicht geschehen ist, kann man auch über den Kern von 
Uspenskıs Anschauungen nicht urteilen, welche darin gipfeln, daß die 
Verbreitung der Wasserpflanzen in erster Linie von der Eisenkonzen- 
tration abhänge. 
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II. Die chemische Seite der Frage. 

Nach Usrenskı (1924, S.38; 1927, S. 50) soll der physiologisch 
wirksame Gehalt an Eisen, den er mit dem an Fe’"-Ionen gleichsetzt, 
durch Kolorimetrieren mit KCNS bei py 3,4 bestimmt werden können. 
So wenigstens glaube ich den Verfasser verstehen zu müssen. Diese 
H-Ionenkonzentration, die weit schwächer ist als die für die Bestimmung 
des Eisens mit Rhodanid übliche, wurde gewählt, weil dadurch die 
Zerstörung der Komplexe vermieden werden soll, welche bei stark 
saurer Reaktion eintritt. Bei einer solchen ist, wie wir wissen, das Eisen 
an das Karboxyl der organischen Säure gebunden oder an das Anion 
der betreffenden Mineralsäure. Bei alkalischer Reaktion und einem Über- 
schuß an Zitrat dagegen ist es komplex, d. h. an Sauerstoff des or- 
ganischen Anions gebunden, an dessen Karboxyl nun das Kation der 
Base tritt. 

In einem Übergangsgebiet geht das Eisen aus der einen Bindungs- 
form in die andere über. Nach Uspenskı soll ohne Komplexbildner 
bei py 3,4 die Rotfärbung mit einem Überschuß von Rhodanid eben 
noch dieselbe Stärke haben wie bei stark saurer Reaktion, d.h. wohl 
es soll alles Eisen in Form von Fe"'-Ionen (und Ferrisalzmolekülen P.!) 
vorhanden sein. Dieser Grenzwert muß offenbar bei den kolorimetrischen 
Bestimmungen sehr genau innegehalten werden. Wenn die Reaktion 
etwas mehr basisch wäre, würde die Tiefe der Farbe abnehmen, wenn 
sie stärker sauer wäre, würde sich ein Teil des Eisens aus der Komplex- 
bindung in die mit Rhodanid reagierende Form umwandeln, und die 
Färbung würde zunehmen. Denn bei px 3,4 befinden wir uns in jenem 
oben gekennzeichneten Ubergangsgebiet. UsrEnskı will ja eben bei 
Gegenwart von Komplexbildnern aus der Stärke der Färbung die Menge 
des „aktiven“, d.h. kationischen Eisens erkennen. 

Aus diesen Gründen ist die Feststellung dieses py-Grenzwertes und seine 
genaue Festhaltung bei allen Analysen von grundlegender Wichtigkeit für die 
Nachprüfung der Uspenskischen Ergebnisse. Ein erster Versuch zeigte, daß die 
bei px 3,4 erzielte Rotfärbung einer Eisenlösung mit RhodanidüberschuB durch 
Zusatz von HCl dunkler wurde, was sich bei mehrfacher Wiederholung bestätigte. 
Der wahre Grenzwert der H-Ionenkonzentration muß also bei einem niedrigeren 
Pu liegen. Die py-Messungen wurden mit Hilfe von Indikatoren nach CLARK vor- 
genommen. 

Die Bestimmung des Grenzwertes stößt auf Schwierigkeiten, die bei UsPENsK1 
nicht erwähnt sind. In schwach saurer Lösung tritt nämlich die Färbung mit 
Rhodanid um so langsamer ein, je mehr man sich dem Neutralpunkt nähert, um 
schließlich ganz auszubleiben. Versuche folgen unten. Der Grund hierfür ist in der 
Hydrolyse der Ferrisalze zu suchen, in Folge deren auch in stark verdünnten 
Lösungen alles Fe als Fe,0,-nH,0 ausfallen kann, welches eine sehr schwache 
und nahezu unlôsliche Base ist. Nach Antony und GieL10 (1895) wird aus einer 
Lösung von 0,008 g FeCl, in 11 Wasser in 48 Stunden alles Eisen ausgefällt, da 
das Salz in kolloidales Hydroxyd und HCl zerfällt. Mit gelbem Blutlaugensalz 
tritt dann keine Blaufärbung mehr ein. Auch der kolloidale Zustand der Ferri- 
salze kann dabei eine Rolle spielen, welcher nach VORLANDER (1917, S. 103) die 
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Ursache dafür ist, daß die Reaktion zwischen Ferrisalzlösungen und Ferrocyan- 
salzen eine langsam verlaufende Zeitreaktion ist. 

Säurezusatz bewirkt eine starke Beschleunigung der Rhodanidreaktion, wobei 
sowohl die Zurückdrängung der Hydrolyse als auch die Peptisation des Ferrisalz- 
kolloides eine Rolle spielen mögen. Das Ferrisalzmolekül, welchesmit dem Rhodanid 
reagiert, liegt in stark saurer Lösung quantitativ fertig vor. Bei vorausgegangener 
Hydrolyse aber muß das aus der Lösung ausgefallene oder wenigstens kolloidal 
gewordene Ferrihydroxyd erst in den reaktionsfähigen Zustand gebracht werden, 
welcher vielleicht durch Vorhandensein von Ferri-Ionen gekennzeichnet ist. 

Für die Auswertung der kolorimetrischen Bestimmung des Eisens 
mit Rhodanid, besonders unter Bedingungen, welche von den üblichen 
Vorschriften abweichen, ist es wichtig, über die dabei stattfindende 
Reaktion etwas Näheres zu wissen. Nach Macnanınt (1891) handelt es 
sich um eine umkehrbare Gleichgewichtsreaktion: FeCl, + 3 KCNS = 
Fe(CNS), + 3 KCl. 

Dies wird daraus geschlossen, daß die Färbung stärker wird, sowohl 
bei Erhöhung der Ferrisalz- wie der Rhodanidkonzentration unter 
Konstanthaltung der Konzentration der jeweils anderen Komponente. 
Die Färbung ist gleich stark bei p FeCl, + q (KCNS), oder q FeCl, 
+p(KCNS),, wie es dem Massenwirkungsgesetz entspricht. Ist das 
richtig, so muß die kolorimetrisch faßbare Stärke der Färbung von dem 
Gleichgewichtszustand abhängen, welcher im schwach sauren Gebiet 
außer durch die Menge der beiden reagierenden Substanzen auch durch 
die H-Ionenkonzentration bestimmt wird. Diese würde also nicht nur 
die Reaktionsgeschwindigkeit, sondern auch die Stärke der Färbung 
beeinflussen. 

Die Angaben von MAGNANINI wurden von ROSENHEIM und CoHN 
(1903) bestätigt, welche fanden, daß alle Bedingungen, die die Bildung 
des nicht dissoziierten Salzes Fe(CNS), begünstigen, auch die Intensität 
der Rotfärbung verstärken. Solche Bedingungen sind nach ihnen: 
Erhöhung der Konzentration von Fe" bzw. SCN’ und besonders Zusatz 
von H° zur Abschwächung der Hydrolyse des Eisensalzes. 

Die Frage, ob es sich wirklich um eine Gleichgewichtsreaktion dieser 
Art handelt, schien mir so wichtig für die Anwendung der kolorimetrischen 
Methode nach Uspenskı, daß ich sie unter Bedingungen, welche dem 
analytischen Verfahren entsprechen, noch einmal nachprüfte. Gleich- 
zeitig zog ich die Reaktion mit gelbem Blutlaugensalz heran, welche 
ebenfalls kolorimetrisch verwertet werden kann, aber, wie ich fand, 
keine Gleichgewichtsreaktion ist. Hier hängt die Tiefe der Färbung nur 
von der Eisenkonzentration ab, solange die Ferricyankalimenge nicht 
unter dem stöchiometrischen Verhältnis bleibt. 

Gewöhnlich wird bei der kolorimetrischen Fe" -Bestimmung mit 
einem so großen Überschuß von Rhodanid gearbeitet, daß das Gleich- 
gewicht hauptsächlich von der Eisenkonzentration abhängt, nämlich 
mit etwa 0,5% KCNS, und diese Konzentration wird für die ganze 
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Reihe eingehalten. Ich nahm immer auf 40 ccm der zu prüfenden, stark 
verdünnten Fe-Lösung 10 com 10%ige HCl und 5cem 5%ige KCNS. 
Auch hierbei beeinflußt noch die Rhodanidmenge die Stärke der Färbung. 
Es genügt also nicht, mit einem beliebigen „Überschuß“ an KCNS 
zu arbeiten. Stellt man eine Reihe von Röhrchen mit immer auf die 
Hälfte fallenden Fe-Konzentrationen her und fügt die anderen Reagenzien 
in obigen Mengen hinzu, so nimmt die Tiefe der Rötung mit der Fe- 
Konzentration ab. Wird nun die Hälfte der Flüssigkeit in ein anderes 
Röhrchen gegossen und mit der gleichen Menge Wasser verdünnt, so 
wird die Färbung schwächer als sie in dem Röhrchen mit gleicher Fe- 
Konzentration, aber doppelt so großer Rhodanidmenge ist. Läge eine 
irreversible Reaktion mit stöchiometrischen Verhältnissen vor, so wäre 
dieses Ergebnis nicht möglich. 

Der Unterschied zwischen der Rhodanid und der Blutlaugensalz- 
reaktion geht aus dem folgenden hervor. Es wurde ein Versuch angesetzt, 
in dem von einer Ferriammonsulfatlösung mit 6 mg Fe,O, im L aus- 
gegangen wurde. Hiervon kamen 0,1, 0,2, 0,3, 0,5, 1,0, 2,0 cem in 
Reagensröhrchen und wurden nach Zusatz des betreffenden Reagens 
auf 10 ccm aufgefüllt. Zunächst wurde je ein Tropfen 5%iger Lösungen 
von gelbem Blutlaugensalz bzw. Rhodankalium zugefügt. Sofort nach 
dem Ansetzen war beide Male nur die höchste Konzentration gefärbt, 
die tieferen Fe-Stufen waren sehr zweifelhaft. Während aber die Blau- 
färbung mit Blutlaugensalz sich nicht mehr änderte, wurde die Rötung 
mit Rhodanid bald stärker. Nach 1 Stunde war noch bei der 10fachen 
Verdünnung, 0,2 cem, deutliche Rosafarbe zu erkennen. Danach wäre 
anfangs die ‚Empfindlichkeit‘ beider Reaktionen auf Eisen gleich, 
nach längerer Zeit aber wäre die mit Rhodanid 10mal so empfindlich ! 
Noch ein anderer Unterschied war leicht festzustellen. Die KCNS-Reihe 
wird bei Erhöhung des Zusatzes deutlich röter, die Blutlaugenreihe 
verändert sich nicht. Erst 3ccm der Fe-Stammlösung erfordern im 
letzteren Falle eine Erhöhung des Zusatzes zur Erreichung maximaler 
Färbung. 

Der Versuch wurde mit Erhöhung der Blutlaugen- und Rhodanidmenge auf 
das 20- und 100fache wiederholt, wobei auch noch Zwischenstufen der Fe-Kon- 
zentration eingeschoben wurden. Es sollte dadurch geprüft werden, ob die Empfind- 
lichkeit sich steigern läßt. Das war nicht der Fall. Bei den kleinsten Fe-Kon- 
zentrationen war also die Rhodanidmenge so im Überschuß, daß sie zur maximalen 
Färbung dem Augenschein nach genügte. Bei Blutlaugensalz war noch bei 1,5 cem 
deutliche Färbung erkennbar und bis 0,3 ccm ein bläulicher Schimmer. 

Wir sehen also: 1. Ohne Zusatz von Säure geht die Rhodanidreaktion 
langsam vor sich. Das kann aber nicht an der Hydrolyse des Fe’ -Salzes 
liegen, denn sonst müßte bei der Blutlaugenreaktion dasselbe der Fall 
sein. 2. Die Rhodanidreaktion ist also eine langsam verlaufende Gleich- 
gewichtsreaktion, die durch Erhöhung der Konzentration jeder der beiden 
Komponenten nach dem Massenwirkungsgesetz verstärkt wird. Die Blut- 











Ernst G. Pringsheim: 


laugenreaktion ist eine weit schneller und bis zum Ende verlaufende 
Reaktion, deren Stärke nur von der Konzentration derjenigen Kom- 
ponente abhängt, welche in einem geringeren als dem stöchiometrischen 
Verhältnis zur anderen Komponente steht, oder welche im Minimum ist!. 
3. Die Rhodanidmethode erlaubt bei kolorimetrischer Bestimmung in 
schwach saurer Lösung kleinere Fe-Mengen nachzuweisen als die Blut- 
laugenmethode, aber nur, wenn man nicht sofort, sondern erst nach 
einer gewissen Zeit abliest, die auch nicht zu lang sein darf, weil dann die 
Färbung wieder abblaßt, und wenn ein bestimmter p;; -Wert innegehalten 
wird. Auf diesen kommt es sehr genau an, wenn nach Uspenski1 bei schwach 
saurer Reaktion gearbeitet werden soll. 

Wir wenden uns deshalb der Bestimmung des p,-Grenzwertes zu, 
welcher eben noch maximale Färbung bei einer bestimmten Fe-Kon- 
zentration erlaubt. Dabei ist es nach den bisherigen Erfahrungen nicht 
möglich, die Ablesung sofort vorzunehmen, weil sich die Grenze fort- 
gesetzt verschiebt. Die Beobachtungszeit ist somit willkürlich und erst 
noch zu erproben. 

Für die folgenden Versuche wurde eine aus Ferriammonsulfat her- 
gestellte Stammlösung benutzt, welche 0,1 mg Fe,O, in 1 ccm enthielt 
und mit HCl auf 0,01% sauer gemacht war, damit das Eisen nicht 
ausfalle. Gibt man zu 40 cem dieser Lösung 5 cem 5%iges KCNS, so 
bewirkt ein weiterer Säurezusatz keine Verstärkung der Rotfärbung, 
wie durch Vergleich im Kolorimeterrohr festgestellt wurde. Diese 
Lösung ist also saurer als dem Grenzwert für maximale Rötung ent- 
spricht. Wurde die Lösung neutralisiert und dann vorsichtig aus einer 
Bürette 1%iges HCl zugefügt, so wurde sie z. B. bei 1 ccm auf 40 ccm 
(wie oben) anfangs nur gelblich, allmählich aber doch maximal rot. Nur 
dauerte es mehr als !/, Stunde. Bei einer Säuremenge, die eben noch 
sofortige schwäche Rötung ergab, maß ich nach CLARK py 3,0. 

Nun komme ich zu dem entscheidenden Versuch, den ich etwas 
genauer beschreiben will. Die Neutralisation der zunächst schwach 
sauren Fe-Stammlösung geschah tropfenweise mit 0,4%iger Natrium- 
karbonatlösung. Es wurde eine Reihe mit abgestuftem Alkalizusatz 
und eine mit Säurezusatz angesetzt, wobei immer ein Teil für die py - 
Bestimmung zurückbehalten, das übrige mit Rhodanid im Überschuß 
(= 0,5%) versetzt wurde. Bei 0, 1, 2 usf. Tropfen 0,4%iger Sodalösung 
auf 10 cem Lösung ergab sich bei 0 Tropfen bald schwach rosa Farbe, 
bei 1 Tropfen und mehr keine Rötung, dagegen gelber Niederschlag. 
Ohne Zusatz hatte die Lösung py 4, mit 1 Tropfen py 4,6. In diesem 
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! Die Reaktion mit Tannin erwies sich als ebenso empfindlich wie die mit 
Rhodanid. Auch ist sie gegen die Konzentration der H-Ionen und des Tannins 
in weiten Grenzen unempfindlich. Doch stört die Ausflockung bei Beurteilung 
der Farbtiefe so sehr, daß diese Methode kolorimetrisch nicht verwertet werden 
kann. 
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Bereich fängt also die Rhodanidreaktion eben an. Die Grenze stimmt 
mit der überein, von der ab das Eisen als Hydroxyd ausfällt, wie das 
den Erwartungen entspricht, (vgl. S. 276). 


Der Säurezusatz geschah aus einer Bürette mit 0,2%iger HCl, und 
zwar zu 0,4, 0,6, 0,8, 1,0, 1,2, 1,4, 1,6, 1,8, 2,0 ccm. Nach CLARK pg = 3,4, 
3,2, 3,0, ?, ? Die Methode erlaubte keine Messung mehr. Je schwächer 
sauer, um so langsamer schritt die Färbung vor. Die eigentliche Ab- 
lesung geschah nach 24 Stunden. Bei 0,4 und 0,6ccm war die Farbe 
steigend rosa, bei 0,8 maximal, denn auch die höheren Säuremengen 
ergaben keine stärkere Rötung. Dies wurde noch besonders nachgeprüft, 
indem eine größere Menge derselben Mischung hergestellt und in ein 
langes Kolorimeterrohr gefüllt wurde. Zusatz konzentrierter Salzsäure 
änderte den Farbton nicht. Maximalfärbung beginnt zwischen py 3 
und 3,2. Das bestätigt also das obige Ergebnis, daß der Grenzwert tiefer 
liege als USPENSKI angibt (vgl. S. 275). 


Zur Nachprüfung wurde eine Lösung von gleichem Fe-Gehalt mit 
0,01n KOH neutralisiert und wie bei dem vorigen Versuch mit HCl 
versetzt. Es ergab sich: 0,4, 0,6, 0,8, 1,0, 1,2, 1,4, 1,6, 1,8 ccm 0,2%ige 


HCl pu 4,8, 4,6, 3,6, 3,4, 3,2, 3,0, 4 2. Die Ab der Farbe und 
farblos steigend rosa maximal 
die py-Bestimmung wurden nach 24 Stunden vorgenommen. Die Grenze 
für die maximale Färbung liegt wieder zwischen den gleichen py -Werten. 
Es fiel auf, daß da, wo keine Rötung zu erkennen ist, bei py 4,6 und 4,8 
ein gelblicher Niederschlag entsteht, aber nur mit KCNS, nicht ohne dieses. 
Ich weiß nicht, welche chemische Reaktion sich da abgespielt hat. 


Auch da, wo die Färbung eintrat, schritt sie sehr langsam fort und nahm noch 
nach Stunden zu. Eine Ablesung nach kurzer Zeit wäre so gut wie unmöglich 
gewesen, und doch gibt Usrenskı darüber nichts an. Nach 24 Stunden ist eine 
annähernde Konstanz erreicht, d.h. die sich allmählich einstellende Entfärbung 
geht — besonders bei tiefer Temperatur, die ich hierfür wählte, — so langsam vor sich, 
daß eine kleine Zeitdifferenz nichts ausmacht. Auch war dann die Grenze zwischen 
gefärbten und farblosen Röhrchen ganz scharf, ebenso der Unterschied zwischen 
dem maximal gefärbten und dem nächsten Röhrchen. 


Damit ist der von USPENSKI mit py 3,4 angegebene Grenzwert mit 
3,0—3,2 gefunden. 


Um die Entscheidung sicherer zu gestalten, wurden die Versuche nach längerer 
Zeit noch einmal aufgenommen. Dabei wurden folgende Änderungen durchgeführt. 
1. Zur Messung der pH-Werte wurde anstatt der CLARKschen Methode die bequeme 
und genaue von GILLESPIE! verwendet, die auf einem etwas anderen Prinzip 
beruht und andere Indikatoren benutzt. Eine solche Nachprüfung ist geeignet, 
die Sicherheit zu erhöhen. 2. Mit dieser Methode konnten auch gefärbte Lösungen 


1 Bei dieser Methode werden die verschiedenen Vergleichsfarbtöne durch 
Hintereinanderschaltung einer basischen und einer sauren Lösung mit abgestuften 
Indikatorenmengen erzielt, wobei die Gesamtmenge von Indikatorfarbstoff kon- 
stant bleibt. 
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recht gut untersucht werden, selbst diejenigen, welche eine genügend starke Fe- 
Reaktion mit KCNS gegeben hatten, indem zum Vergleich eine gleiche Lösung 
ohne Indikator zwischengeschaltet wurde, die sich mit den Farblösungen zu einem 
solchen Ton ergänzte, daß die Unterschiede gut erkennbar blieben. 3. Dadurch 
wurde es ferner möglich, von einer durch Zusammengießen von Fe-Lösung und 
KCNS-Lösung erzeugten gelbroten Lösung auszugehen und zu prüfen, bei welcher 
Reaktion die Färbung eben anfing blasser zu werden. Dieser Weg ist günstiger 
als der bisher verfolgte umgekehrte, weil die augenblicklich erfolgende Farb- 
reaktion und Entfärbung ein langes Zuwarten wie bisher überflüssig machen. 

Zunächst wurde eine schwach saure Fe-Lösung mit KCNS versetzt, 
dann auf 10 ccm aufgefüllt, und nun vorsichtig stufenweise verdünnte 
KOH zugesetzt. Entfärbung erfolgte bei einer Reaktion von py = 2,9. 
Nimmt man eine stark verdünnte Lauge, so bekommt man eine lange 
Reihe von Übergangstönen vom tiefen Gelbrot bis zu ganz leichten, 
kaum mehr erkennbaren gelblichen Färbungen. 


Zu den folgenden Versuchen wurde stets 0,1 ccm einer Fe’ -Stamm- 
lösung verwendet, welche wie oben aus Eisenalaun hergestellt war und 
100 mg Fe,O, im Liter enthielt. Sie wurde so hergestellt, daß 0,06 g Ferri- 
ammonsulfat gelöst, mit 1 cem 0,1%iger HCl versetzt und auf 100 cem 
aufgefüllt wurden. Sie war also schwach sauer gemacht, um das Aus- 
fallen von Fe(OH), zu verhindern, aber doch nicht sauer genug, um 
maximale Färbung mit KCNS bei der folgenden Anordnung zu erzielen: 
Zu der Eisenlösung kamen immer 0,5 ccm einer 5%igen KCNS-Lösung, 
und dann wurde mit destilliertem Wasser — wenn erforderlich nach 
weiteren Zusätzen — auf 10 ccm aufgefüllt. 

Eine solehe Mischung wurde nun, natürlich vor dem Auffüllen, 
mit 0,01%iger HCl versetzt, und zwar erwies es sich als notwendig, 
die Säure so stark zu verdünnen, um Abstufung zu bekommen. Da 
bei allen diesen Versuchen rein empirisch vorgegangen werden mußte, 
genügte es, der Bequemlichkeit wegen prozentuale Verdünnungen an- 
zuwenden. Es ergab.sich, daß bei 4 ccm einer solchen Lösung die Grenze 
erreicht war, bei der eben maximale Färbung im Vergleich mit einer 
sehr viel stärker sauren erreicht war. D.h. 5 ccm ergaben keine andere, 
3 ccm eine etwas schwächere Rötung. Die Reaktion betrug etwas weniger 
als py 3,5. 3,1 war zu sauer, 3,7 zu basisch. Eine Wiederholung ergab 
schon bei 3 ccm 0,01%iger HCl maximale Färbung, was einem py = 3,1 
entsprach. 3,5 war deutlich zu viel, 3,3 wahrscheinlich auch. Die Be- 
stimmungen mit derartigen schwach gepufferten Lösungen sind ihrer 
Natur nach nicht ganz zuverlässig. Es schien daher wünschenswert, 
derartige Versuche auch mit stärker puffernden Lösungen auszuführen, 
und zwar aus folgenden Gründen: 1. war zu hoffen, daß auf diese Art 
zuverlässigere Zahlen für den py-Wert bei eben maximaler Färbung 
zu erzielen wären; 2. könnte für analytische Zwecke im Sinne von 
UsPENSKI (sofern im übrigen seine Vorstellungen richtig sind) durch 
Zusatz geeigneter Puffersubstanzen am besten das richtige py eingestellt 
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und erhalten werden, um für die kolorimetrische Fe-Bestimmung die 
besten Bedingungen zu schaffen ; 3. ist anzunehmen, daß natürliche Wässer 
meist besser gepuffert sein werden als unsere bisher verwendeten Lösungen, 
so daß man den für ökologische Zwecke bedeutungsvollen Bedingungen 
durch derartige Zusätze näher käme; 4. mußte untersucht werden, ob 
nicht die Pufferung an sich einen Einfluß auf die Reaktion oder etwa 
auf die Lage des gesuchten Punktes eben maximaler Färbung innerhalb 
der py-Reihe hat. In diesem Falle wäre die kolorimetrische Bestimmung 
so gut wie unbrauchbar. Bei der Verwickeltheit der Bedingungen konnte 
über das Ergebnis nichts vorausgesagt werden. Aus USPENSKiIs Arbeiten 
konnte ich nicht ersehen, wie die py-Einstellung vorgenommen wurde. 


Die ersten Versuche wurden mit Phosphat als Puffer angestellt, und zwar 
wurde nicht die für Pufferung sonst übliche Menge, nämlich 1/,, Mol genommen, 
sondern nur !/,, Mol. Gleichwohl zeigte sich eine starke Wirkung. Während bei 
der Kontrolle ohne Puffer nach dem Zusatz der Rhodanidlösung sofort die Färbung 
da war, erschien sie selbst nach starker Ansäuerung in Gegenwart des Puffers erst 
allmählich und wurde durch einige Minuten immer tiefer. Die maximale Rötung 
wie sie in einer angesäuerten Lösung sonst auftritt, war auch bei Gegenwart von 
44% starker HCl, bezogen auf das Volumen der Lösung, nicht zu erzielen Mehr 
konnte ich bei dieser Versuchsanstellung nicht zufügen. Übrigens war schon bei 
viel geringeren HCI-Mengen, etwa von 2% ab die Färbung insofern maximal, als 
sie sich dann nicht mehr durch weiteren Säurezusatz verstärkte. 

Es blieb zweifelhaft, worin diese Herabsetzung der Färbung durch Phosphat 
ihre Ursache hat. Da es der py-Wert nicht gut sein konnte, wurde geprüft, ob die 
Gegenwart des Phosphorsäure-Anions vielleicht maßgebend sei. Zu dem Zwecke 
wurde anstatt des Phosphates die Phosphorsäure selbst verwendet. Dieses hatte 
den Vorteil, daß’ jede beliebige Ansäuerung möglich war, so daß gewiß das für 
maximale Färbung notwendige p; erreicht werden konnte. Das Ergebnis war sehr 
eigentümlich. 

Ich ging so vor, daß ich erst die Eisen- und die Rhodanidlösung in das Röhrchen 
füllte, dann verschiedene Mengen Phosphorsäure und schließlich so viel Wasser, 
daß es 10 ccm Lösung ergab. Zunächst wollte ich versuchen, ob man mit Phosphor- 
säure dieselbe Rötung bekommt wie durch Ansäuern mit HCl, durch das die schon 
anfangs rote Lösung tiefer gefärbt wurde. Zusatz von 1 ccm Phosphorsäure von 
0,01%, 0,1% und 1% ergab immer eine fast; farblose, höchstens schwach 
gelbliche Lösung. Es zeigte sich weiter, daß schon die Gegenwart sehr kleiner 
Phosphorsäuremengen Entfärbung bedingte. Wurde von der 0,01%igen Lösung 
ausgegangen, so bewirkte schon ein Zusatz von 0,2ccm auf 10 ccm Lösung eine 
Aufhellung der Färbung, obgleich nur 0,0002% H,PO, zugegen waren. Die doppelte 
Menge ergab eine fast völlige Entfärbung, die übrigens nicht augenblicklich eintrat, 
sondern erst nach einiger Zeit. Die Tatsache, daß Phosphorsäure die Rhodankali- 
Reaktion auf Ferriverbindungen hindert, ist an sich nicht neu (TREADWELL 1911, 
S. 120). 

Durch diese Befunde ist das Arbeiten mit Phosphatpuffern als un- 


möglich erwiesen!. Es wurde deshalb versucht, Azetatpuffer zu verwenden. 


1 Bei natürlichen Wassern wird die kolorimetrische Eisenbestimmung mit 
Rhodanid durch diesen Umstand nur selten gestört werden, weil die Phosphat- 
mengen gewöhnlich sehr klein sind. Immerhin wird man darauf zu achten haben, 
da schon 2 mg H,PO, im Liter sich als wirksam erwiesen haben. Bei Nährlösungen 
ist eine Eisenbestimmung mit dieser Methode undurchführbar! 
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Allerdings sind diese sonst nur in einem basischen p,,-Bereich üblich; 
aber man konnte doch hoffen, durch Zusatz von Säure zu einer Na-Azetat- 
lösung auch die für unseren Zweck notwendigen Werte um py; = 3 herum 
zu erreichen. Andere, in diesem Bereich sonst verwendete Puffer hatten 
für unsere Zwecke wieder andere Mängel. 

Zunächst sollte einmal geprüft werden, ob mit Essigsäure maximale 
Rötung zu erzielen ist. Zu dem Zwecke wurde zu jedesmal 0,1 cem 
der sauren Fe-Lösung 0,5 com 5%ige Rhodanidlösung getan und diese 
tiefrote Flüssigkeit bei a) mit Wasser auf 10 ccm aufgefüllt, bei b) mit 
0,5 cem 10%iger Essigsäure versetzt und dann aufgefüllt und bei c) mit 
5 cem 10%iger HCl angesäuert und auf 10 ccm ergänzt. Lösung c sollte 
eine sicher für diese Fe- und Rhodanidmenge maximale Färbung auf- 
weisen. Es zeigte sich aber, daß b) nicht nur tiefer rot als a), sondern 
sogar dunkler gefärbt war als c). Der Grund dafür ist mir nicht 
bekannt. 

Nun mußte festgestellt werden, wieviel Essigsäure nötig ist, um diese 
maximale Färbung zu erzielen. Die Vorbereitung war wie im vorigen 
Versuch; es wurden aber vor dem Auffüllen auf 10 ccm verschiedene 
Mengen einer 10%igen Essigsäure zugesetzt. Dabei zeigte sich, daß 
schon 0,1 ccm genügte. Deshalb wurde im folgenden Versuch von 
einer 1%igen Essigsäure je 1 ccm gegeben, worauf eine verdünnte KOH 
von unbekannter Stärke in verschiedenen Mengen zugesetzt wurde. 
Bei diesen Versuchen kam es ja nicht auf die Konzentration der Lösungen 
an. Es lohnte daher nicht, Normallösungen herzustellen. Das Ergebnis 
war, daß bei 0,8 und 0,7 com der Lauge eine merkliche Aufhellung des 
Farbtones eintrat, bei 0,6 ccm aber noch nicht. Die H-Ionenkonzentration 
entsprach an dieser Grenze einem py, von 3,1; 3,3 war schon zu viel. 
Eine Wiederholung mit den gleichen und eine mit neu hergestellten 
Ausgangslösungen ergaben dasselbe py. Nun wurde der Sicherheit wegen 
noch eine zweite Versuchsreihe mit der 10fachen Säuremenge durch- 
geführt, wobei natürlich auch eine stärkere Lauge verwendet wurde. Die 
Grenze für Maximalfärbung wurde wiederum bei py = 3,1 oder vielleicht 
etwas darunter gefunden. Ein Wert von py = 3,3 war entschieden 
zu hoch. 

Aus den Versuchen mit Essigsäure ist also zu entnehmen, daß bei 
Verwendung dieser Säure der gleiche py-Grenzwert gefunden wird wie 
bei Salzsäure, und daß er bei stärkerer Pufferung nicht verschoben wird. 
Der Grenzwert maximaler Rötung bei der Rhodanid-Ferrireaktion liegt 
demnach nicht, wie Uspenskı angibt, bei py 3,4, sondern bei py 3,1. 
Diese an sich nicht große Differenz scheint auf den ersten Blick un- 
wesentlich zu sein. Es ist aber zu bedenken: 1. Das Resultat wird erst 
nach langer Zeit abgelesen. Nach kurzer Zeit wäre ein noch wesentlich 
tieferer Wert gefunden worden. 2. Eine kleine Abweichung nach der 
einen oder anderen Seite müßte bei der Beurteilung des ,,Pufferungs- 
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vermôgens nach USPENSKI einen großen Fehler geben, falls sich die 
mit Zitrat versetzten Lösungen grundsätzlich ebenso verhalten (vgl. 
S. 284). Auch der Gehalt natürlicher Wasser an „aktivem Eisen“, — 
immer Uspenskıs Gedankengang folgend —, müßte bei kleinen Reaktions- 
abweichungen verschieden hoch bestimmt werden. Es genügt also nicht, 
die Lösung nur ungefähr auf 3,4—3,5 anzusäuern (UsPENSKI 1927, S. 50), 
wenn man sichere Meßergebnisse erzielen will! 

Obgleich bei Uspenskı nirgends deutlich gesagt ist, weshalb er 
seine Fe-Bestimmungen mit Rhodanid beim py-Grenzwert ausführt, so 
darf man doch darin die Absicht sehen, komplex gebundenes und „aktives“ 
Eisen gleichzeitig in der Lösung zu haben. In diesem Grenzgebiet liegen 
die Verhältnisse so, daß bei gleicher Gesamteisenmenge und gleichem 
Zusatz an Rhodanid die Färbung um so intensiver wird, je saurer die 
Lösung und je geringer die Menge des Komplexbildners ist. Das vorher 
nicht mit Rhodanid reagierende Eisen wird durch die Säure in das Ferri- 
salz übergeführt und dadurch reaktionsfähig. Je mehr von dem Komplex 
vorhanden ist, um so mehr Säure ist. dazu erforderlich. Durch Zusatz 
von Komplexbildnern muß also der py-Grenzwert nach der sauren 
Seite verschoben werden. Oder auch: man hätte im Grenzwert einen 
Maßstab für die „komplexbildenden Fähigkeiten‘ einer Lösung. Das 
gäbe eine exakte Grundlage für die Beurteilung eines Wassers in dieser 
Richtung, die vorläufig nicht ausgenutzt worden ist. Die bloße kolori- 
metrische Bestimmung dagegen, bei welchem py immer, ist dafür, selbst 
bei genauester Ausführung, nicht geeignet, ebensowenig wie die Bestim- 
mung der organischen Substanz mit der Permanganatmethode oder einer 
anderen Methode. 

Das nächste, wovon ich mich überzeugen wollte, war die Frage, ob 
tatsächlich Komplexbildner wie Zitronensäure und Weinsäure die 
Rhodanidfärbung verhindern bzw. den Grenzwert verschieben, und ob 
andere organische Substanzen diese Wirkung ebenfalls haben ? 

Eine neutralisierte Eisenlösung wie oben, mit 0,1 mg Fe,O, in 1 ccm 
von py 7 wurde mit je 0,1% folgender Substanzen versetzt: a) ohne 
Zusatz; b) Natriumzitrat; c) weinsaures Natriumkalium; d) Rohrzucker. 

Je 10 ccm wurden mit 1 ccm 5%iger KCNS versetzt. Dazu wurde 
aus einer Bürette eine Lösung von 0,2% einer starken Salzsäure tropfen- 
weise zugesetzt. Bei a) lag die Grenze, wo eben Färbung eintrat, zwischen 
0,3 und 0,4 cem HCl. Bei d) war es ebenso. Danach hat also Rohr- 
zucker keine komplexbildenden Eigenschaften gegenüber Fe’, und die 
Bemerkung von Uspenskı (1927, 8.51), es könne „die Pufferwirkung 
des Zitrates von bestimmter Konzentration mit der Pufferwirkung irgend- 
eines Zuckers verglichen werden‘, beruht wohl nicht auf Versuchen. 

Bei den beiden Komplexbildnern b) und c) genügte selbst ein Zusatz 
von 4,6 cem HCl nicht, um eine Färbung zu bekommen. Nach einer 
beiläufigen Indikatorprobe mit Kongorot und Saffranin und nach der 
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Menge der zugesetzten Salzsäure muB die erreichte Reaktion weniger 
als py 2 betragen. Ein weiterer Versuch wurde mit höheren HCI- 
Konzentrationen angestellt, indem 1- und 10%ige Salzsäure genommen 
wurde. So wurde das 1-, 2-, 3-, 4-, 5-, 6-, 10- und 20fache der früheren 
Höchstkonzentration erreicht. Bei Zitrat beginnt die Rötung erst bei 
2 cem 1%iger HCl auf 10 ccm, also bei etwa 0,17 %iger HCl, bei SEIGNETTE- 
Salz bei der halben Konzentration. Bis nachmittags ist die Färbung 
stärker, die Grenze aber nicht verschoben. Der p;-Wert ist so niedrig, 
daß er sich mit unseren Indikatoren nicht mehr bestimmen läßt. 

Ein weiterer Versuch mit 1/,,m-Zitratpufferlôsung, die durch Mischung 
von Zitronensäure und primärem Zitrat auf py — 3,4 gebracht worden 
war, ergab keine Färbung mit Rhodanid und Eisenlösung. Wurde starke 
Salzsäure zugesetzt, so mußten in einem Beispiel 12 Tropfen genommen 
werden, ehe eine schwache Färbung erkennbar wurde. Schon bei 
10 Tropfen war mit py = 2,2 die Grenze für unsere Indikatormethoden 
gezogen. 

Das Ergebnis steht nicht in Widerspruch mit Uspenskıs Meinung, 
der einen Einfluß der organischen Stoffe auf den kolorimetrisch be- 
stimmten Eisenwert eines Gewässers annahm. Wir haben aber, wie zu 
erwarten, gefunden, daß die Art der organischen Stoffe berücksichtigt 
werden muß. Eine Bestimmung der mit saurer Permanganatlösung 
oxydierbaren Substanz hat deshalb keinen Wert. Außerdem sehen wir, 
daß die Menge eines Komplexbildners für die Stärke der Färbung ebenso 
bedeutungsvoll ist wie die H-Ionenkonzentration, der Rhodanidgehalt 
und die Fe-Konzentration. Eine solche Methode, wie die von USPENSKI, 
muß als ganz unbrauchbar für die praktischen Bedürfnisse der Wasser- 
ökologie bezeichnet werden. Die Fehler werden unter Umständen größer 
als die verwertbaren Ausschläge, und die große Zahl der störenden Ein- 
flüsse macht es unmöglich, alle nach Gebühr zu berücksichtigen. 

Inzwischen sind diese Verhältnisse in wichtigen Arbeiten von Hopkıns (HOPKINS 
und Wann 1926 und 1927, Horkıns 1930) weitgehend geklärt worden. In der 
Hauptsache stimmen die Verfasser Uspenksıs Vorstellungen zu: ‚The important 
and interesting idea they put forth is that it is not the total amount of iron present, 
but the amount of iron-ion which is active.‘ Sie finden, daß die Minimum- 
konzentration an Eisen für die Vermehrung von Chlorellen mit der Zitratmenge 
wächst. Durch die schwache Dissoziation des Komplexanions sei immer eine kleine 
Menge Eisenionen vorhanden, die der Ernährung unmittelbar zugeführt werden 
können. Wird die Zitratmenge erhöht, so muß sich die Menge der Eisenionen 
vermindern (1930, S. 236). Wichtiger als diese Deutungen, gegen die teilweise 
einige der von mir erhobenen Einwendungen Geltung haben, sind die physikalisch- 
chemischen Untersuchungen der Verfasser über die Fe’*-Komplexverbindungen. 
Zu dem Zwecke wurden z. B. Gefrierpunktbestimmungen an Gemischen von Zitrat 
und Ferrisalz in wäßriger Lösung durchgeführt. Bei äquimolekularen Mengen, 
d.h. 1,5 Mol. Zitrat und 1 Mol. FeCl, blieben die üblichen Fe’ -Reaktionen aus, 
die Lösung schlug von brauner Farbe in grüne um, und die Gefrierpunkterniedrigung 
durchlief ein Minimum. Bei mehr Fe-Salz sank der Gefrierpunkt rasch, bei mehr 
Zitrat langsam. Entsprechendes ergab sich bei Leitfähigkeitsmessungen. Aus dem 
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Reaktionsprodukt von Kaliumzitrat und Eisenchlorid wurde durch Ausziehen 
der Trockensubstanz mit Alkohol ein KCl-freies Präparat hergestellt, dessen wäßrige 
Lösung sauer war. Sie ergab bei der Rhodankaliprobe eine selbst nach dem Aus- 
schütteln mit Amylalkohol kaum merkliche Rötung. Freies Eisen ist also so gut 
wie nicht vorhanden (1930, S. 224f.). Das Gleichgewicht des Systems von Ferri- 
salzen und Zitrat ist so, daß bei alkalischer Reaktion und sogar in Gegenwart von 
Phosphaten sich kein Niederschlag von Fe(OH), oder von FePO, bildet, weil deren 
Löslichkeit immer noch größer ist als die der „Fe’-Ionen‘‘ aus dem Komplex. Bei 
Ansäuerung wird die Dissoziation des Zitrates zurückgedrängt, weil Zitronensäure 
eine schwache Säure ist. Daher muß durch Säurezusatz die Fe-I k trati 
zunehmen. Die Tatsache, daß das komplex gebundene Eisen für die 
günstiger ist als z. B. das Phosphat, obgleich letzteres stärker dissoziiert ist, muß 
auf Grund dieser Feststellungen wohl dadurch erklärt werden, daß das Phosphat 
als Bodensatz von den Zellen weiter entfernt ist als das in Lösung bleibende Zitrat. 
Wie wir gesehen haben, wird nach UsPENSK1 das bei einer bestimmten H-Ionen- 
konzentration mit KCNS reagierende Eisen als ,,aktiv‘‘ bezeichnet und dem in Ferri- 
Ionenform vorhandenen gleichgesetzt. Es soll nicht unerwähnt bleiben, daß unter 
aktivem Eisen auch etwas anderes verstanden wird (vgl. z. B. Simox und KörscHau 
1927), nämlich der wirksame Anteil in eisenhaltigen Mineralwässern. Auch wird 
in der Pharmazie von einer Aktivierung von „Ferrum reduetum‘‘ durch Verreiben 
gesprochen. Die Wirkung beruht nach den genannten Verfassern auf dem Vor- 
handensein von Ferrobikarbonat: „Die Aktivität von Eisen in Salzquellen ist 
eine Funktion der Ferro-Ionen.‘‘ Darin stimmen die Verfasser mit STARKENSTEIN 
(z. B. 1926) überein, der gleichfalls nur Ferroeisen wirksam findet. Die pharma- 
kologische, also auch eine „biologische‘‘ Wirkung, geht dabei der Reaktion mit 
gewissen Substanzen parallel. Diese ‚chemische Aktivität‘‘ besteht in der Bläuung 
einer Lösung von Guajakharz oder Benzidin + H,O, und der Zerlegung von Wasser- 
stoffperoxyd in Wasser und Sauerstoff. Die katalytische Wirkung geht wiederum 
von den Ferro-Ionen aus. Hier hätten wir also die Grundlage für eine wahre physi- 
kalische Methode zur Bestimmung von Eisen-Ionen. Wird die Guajakreaktion 
in neutraler Lösung vorgenommen und der blaue Farbstoff mit Chloroform aus- 
geschüttelt, so ergibt sich eine Methode, die empfindlicher ist als alle bisherigen. 
Die kleinste nachweisbare Menge beträgt 0,0056 mg Fe/L. Uber mögliche 
Fälschungen der Reaktion durch Gegenwart anderer Schwermetalle enthält die 
Arbeit einige Anhaltspunkte. Auch mit Ferri-Ionen ergibt sich eine Guajakbläuung, 
und zwar ohne H,0,, die überaus empfindlich ist. In geeigneter Form wird sie 
vielleicht für die ökologische Wasseranalyse verwendbar sein. 


Es ist sehr zweifelhaft, ob die Stärke der Rhodanidfärbung bei px 3,4 
eine Funktion der Menge der Fe’-Ionen ist. Falls es solche überhaupt 
gibt, ist sie jedenfalls nicht deren Menge proportional, schon deshalb 
nicht, weil nach Verbrauch derselben, wenn das von USPENSKI (1925, 
S. 292) angenommene Gleichgewicht besteht, „jede Veränderung im 
Gehalte des aktiven Teiles sofort auf Kosten des inaktiven ausgeglichen 
wird‘. Es ist wenigstens nicht einzusehen, warum das nur bei „bio- 
logischem‘‘, aber nicht bei ,,chemischem“ Verbrauch der Fall sein sollte. 

Von gelösten Ferrimolekülen ist sonderbarerweise bei USPENSKI gar 
nicht die Rede. Es wird sich doch wohl im Übergangsgebiet in der Haupt- 
sache um ein Gleichgewicht zwischen diesen und den Komplexen handeln. 
Nehmen wir selbst an, daß die Reaktion mit KCNS nur von Fe’ -Ionen aus- 
geht, so wird die Gleichgewichtsverschiebung ihre sofortige Nachlieferung 
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aus dem Bestande der Molekiile bewirken. Dagegen wird die Uber- 
führung des komplex gebundenen Eisens in das der Ferrimolekiile eine 
langsam verlaufende Zeitreaktion sein. Deshalb ist die Rhodanidmethode 
zur Fe"'-Bestimmung nur bei stark saurer Reaktion zu brauchen. Im 
Übergangsgebiet kann sie nur dazu dienen, die komplexbildenden Eigen- 
schaften einer Lösung zu erfassen, was für die biologische Wasseranalyse 
wichtig werden kann. Auch die Bestimmung des Gesamteisengehaltes 
nach Zerstörung der organischen Substanz und eine evtl. Bestimmung 
des Ferrogehaltes wäre nützlich, um über die Eisenverhältnisse in einem 
Wasser Bescheid zu wissen, eine umfangreiche Arbeit! 


III. Die biologische Bedeutung der ,,Fe-Pufferung“. 

Wie wir gesehen haben, sind die Vorstellungen von Usrenskı zum Teil 
nicht ganz klar, zum Teil stehen sie in einem Widerspruch mit physikalisch- 
chemischen Tatsachen. Trotzdem können sie wertvoll sein und sind es 
auch, wenn wir uns über ihre Tragweite klar sind. Das entscheidende 
Wort muß das physiologische Experiment haben, da bei USPENSKI von 
biologischen Erscheinungen die Rede ist. Die inzwischen gesammelten 
Erfahrungen in der Natur, welche uns gezeigt haben, daß das Fe nicht oft 
der entscheidende Faktor sein dürfte, können nie ganz beweisend sein. Um 
so bedeutungsvoller werden die Laboratoriumsversuche, die auch unseren 
ökologischen Untersuchungen immer parallel gingen. 

Nun ist allerdings auch hier wieder Uspenskıs Meinung schwer zu 
verstehen und noch schwerer zu widerlegen. Zwei Arten von bio- 
logischer Fe-Wirkung, die bei USPENSKI nicht genügend auseinander- 
gehalten werden, sind zu beachten, nämlich Giftwirkung und Ernährung. 
Was den Einfluß auf die Verbreitung der Wasserpflanzen anbelangt, 
so ist die erstere für die obere Konzentrationsgrenze, die letztere für 
die untere maßgebend. Die komplexbildenden Stoffe — ein Begriff, 
den Uspexskı offenbar auf alle im Wasser vorhandenen organischen 
Verbindungen auszudehnen geneigt ist (1927, S. 33 u. a.) — sollen durch 
Überführung von aktivem in komplexes Eisen die Giftigkeit einer Lösung 
herabsetzen, also müssen sie die obere Konzentrationsgrenze für die 
Gesamtmenge an gelöstem Eisen, bei der ein Gedeihen eben noch möglich 
ist, erhöhen. Was die Ernährung anbelangt, so sollen die Komplexbildner 
dadurch, daß sie die Ausfällung verhindern, den Organismen mehr Eisen 
zur Verfügung halten als unter sonst gleichen Umständen ohne sie zu 
Gebote stände. Alles das ist nirgends so deutlich gesagt, aber wohl so 
gemeint. 

Nun ergibt sich bei der Prüfung dieser an sich so einleuchtenden 
Vorstellungen folgende Schwierigkeit. Erfolgt Komplexbildung nur bei 
basischer Reaktion, so kann Entgiftung kaum in Frage kommen, weil 
ohne Komplexbildner alles Fe ausfällt. Sind die aktiven Fe’ -Ionen vor- 
handen, die nach Usrenskı die Giftwirkung bedingen, so ist saure 
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Reaktion vorhanden, denn sie ist ja die Voraussetzung für das Auftreten 
dieser Ionen neben dem Komplexbildner. Dann findet aber keine Komplex- 
bildung statt, sondern die Hauptmenge des Eisens liegt als Salzmolekül 
einer starken Säure vor. Eine Entgiftung durch Zitronensäure oder andere 
organische Verbindungen kann unter diesen Umständen nicht erwartet 
werden. Die Bedeutung der Komplexe kann also nur in einem Übergangs- 
gebiet zur Auswirkung kommen, und zwar in einem schwach sauren. In 
einem alkalischen Wasser — und UsPENSKI selbst nimmt an, daß für 
die meisten Algen eine schwach alkalische Reaktion notwendig ist (1927, 
S. 1) — kann die Fe-Konzentration nur dann die obere Verbreitungs- 
grenze bestimmen, wenn auch das komplexgebundene Fe erhebliche 
Giftwirkung entfaltet. Darüber ist vorläufig nichts bekannt. 

Was die untere Grenze der Fe-Konzentration anbelangt, bei der 
eine Art noch zu gedeihen vermag, so muß diese im alkalischen Gebiet 
zweifellos durch die Gegenwart eines Komplexbildners beeinflußt werden ; 
doch sind auch hier die Verhältnisse schwer zu übersehen. Bei alkalischer 
Reaktion fällt alles Eisen als Fe(OH), oder FePO, aus und entzieht 
sich so der Verwertung durch schwebende Lebewesen. Das ist kaum 
von der Fe-Konzentration abhängig. Bei Gegenwart von Komplexbildnern 
findet diese Bodensatzbildung nicht statt, dafür geht das Eisen in eine 
Form über, welche in ihrer Verwendbarkeit für den lebenden Organismus 
zunächst unbekannt ist. USPENSKI nimmt an, daß ein als Fe-Ion auf- 
tretender Teil zugänglich ist und nach Verbrauch nachgeliefert wird, 
weil ein Gleichgewicht zwischen komplexem und aktivem, besser an- 
ionischem und kationischem Eisen bestehe. Diese Vorstellung ist un- 
bewiesen. Die einzige Tatsache, die für sie spricht, ist die Feststellung 
von Horkıns (1930, 8. 211), daß bei\ px 7,4 die Chlorellenernte mit 
Erhöhung der Zitratkonzentration erst zu — und dann stark abnimmt. 

Hat Uspenski1 recht, so muß die Fe-Menge in einem gegebenen Lösungsquantum 
nur durch Bereitstellang eines Vorrates maßgebend für das Gedeihen sein, denn 
die Fe-Spannung kann nicht von der Zahl der Komplexe abhängen, falls diese 
wie ein Bodenkörper wirken. Bildet das Komplex-Fe selbst die Ernährungsgrund- 
lage, so muß das Gedeihen von seiner Konzentration abhängen. Eine Entscheidung 
zwischen diesen Möglichkeiten ist kaum zu treffen. 

Jedenfalls muß in allen Fällen die Wirkung der verschiedenen Fe-Konzentra- 
tionen, ob mit, ob ohne „Pufferung‘‘,sehr von der Reaktion abhängen. Diese ist 
dann vor allem zu beachten, und die p,-Pufferung ist ebenso wichtig wie die des Fe. 

Über die biologische Bedeutung des Eisens gibt es eine sehr große 
Zahl von Arbeiten. Hier will ich mich auf die Wirkung der Pufferung 
beschränken. Selbst diese konnte nur in einigen wesentlichen Punkten 
erfaßt werden, so daß in Ergänzung der wichtigen und schönen Ergebnisse 
von UsPEnsKI erst die Anfänge zur Erforschung der Tatsachen gemacht 
sind, welche für erfolgreiche Kulturversuche und für das Verständnis 
ökologischer Beobachtungen erwünscht wäre. Die zu schildernden Ver- 
suche haben 1. die Aufklärung der Giftwirkung von Eisenlösungen, 
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welche durch Komplexbildung gepuffert sind; 2. deren Ernährungs- 
wirkung, und 3. dieAuffindung einerLösung zum Inhalt, welche natürlicher- 
weise Eisen zu puffern imstande ist. 


a) Der Einfluß von Komplezbildnern auf die Giftwirkung 
von Ferrisalzlösungen. 

Um die Giftigkeit von Eisenlösungen zu untersuchen, sind Organismen, 
welche längere Zeit in ihrem Gedeihen verfolgt werden müssen, wenig 
geeignet, weil sich die Bedingungen nicht gut dauernd gleichmäßig 
halten lassen. Das Aufkommen oder Nichtaufkommen von Bakterien 
oder Pilzen, die in einer Nährlösung geimpft worden sind, scheidet auch 
darum aus, weil die organischen und anderen Verbindungen der Lösung 
den Eiseneinfluß unübersichtlich machen. Deshalb wurde nach einem 
Objekt gesucht, welches eine schnelle Entscheidung erlaubt und in 
einer möglichst einfachen Lösung gehalten werden kann. Nach wenig 
versprechenden Versuchen über die Wirkung auf die Plasmaströmung 
von Helodea densa und auf die Plasmolysierbarkeit verschiedener Pflanzen- 
zellen wendete ich mich einem Objekt zu, welches schon vielfach zu 
zellphysiologischen Versuchen gedient hat und mir aus eigenen Unter- 
suchungen (PRINGSHEIM 1928) bekannt war, nämlich Paramaecium 
caudatum. 

Die Kultur geschah anfangs in Gefäßen mit etwas Käserinde am 
Boden und darüber Erde und Wasser. Meist bekommt man so außer- 
ordentlich diehte Kulturen; aber die Methode läßt doch etwas an Zu- 
verlässigkeit zu wünschen übrig. Deshalb ging ich zu einer, am hiesigen 
Zoologischen Institut erprobten Methode über, welche in jeder Hinsicht 
zufrieden stellte und die Gewinnung reichlichen und leidlich reinen, d.h. 
von fremden Organismen außer den Futterbakterien freien Materiales 
sicherte. Eine Lösung von 0,1% Bioklein wurde in Gefäße von Jenaer 
Glas getan, wozu meist ERLENMEYER-Kölbchen oder Reagensgläser 
dienten, welche zur Hälfte gefüllt wurden. Darauf wurde im strömenden 
Dampf sterilisiert. Einzelne, aus einer Rohkultur mit der Kapillarpipette 
unter dem Binokularmikroskop herausgefischte Individuen dienten zur 
Anlegung von Klonkulturen, von denen für die eigentlichen Versuche 
nur eine verwendet wurde. Die Kultur geschah im Thermostaten bei 22°. 
Nach Erreichung der genügenden Kulturdichte wurde durch eine dünne 
Schicht von Zellstoffwatte koliert, um gröbere Partikel zu entfernen, 
die sich vielfach durch Zusammenballung bilden. Eine weitere Reinigung 
erfolgte durch Zentrifugieren und Waschen, anfangs mit einer CaSO,- 
Lösung (E. Prinesnem 1926, S. 559f.; 1928, S. 327), später mit einer 
Lösung folgender Zusammensetzung, in der sich die Paramaecien besser 
halten: KNO, 0,05%, K,HPO, 0,005%, MgSO, + 7 H,0 0,002%, 
CaSO, 0,05%. 
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Ein erster Versuch mit noch nicht gewaschenen Paramaecien zeigte, 
daß auch FeSO,, also Ferrosalz, durch Zusatz eines Zitrates entgiftet 
wird, denn die schädliche Konzentration wurde erheblich heraufgesetzt. 

Die Eisensulfatstammlösung wurde mit NaOH neutralisiert und 
sogleich verwendet. Zu der einen Reihe kam Natriumzitrat in solcher 
Menge, daß die fertig gemischte Lösung 0,1% davön enthielt. Ohne 
Zitrat waren die Paramaecien sofort nach dem Umschütteln, das zwecks 
Mischung geschah, bei 0,4% unbeweglich und tot, bei 0,3% dauerte es 
einige Minuten. In Zitratgegenwart wurden kurze Zeit selbst 6% ertragen. 
Bei 2% dauerte die Abtötung 10—15 Min., in 1% etwa 30-40 Min. 

Bei Wiederholung dieses Versuches zeigte es sich, daß die Reaktion 
der Lösung berücksichtigt werden muß. Da eine genaue Innehaltung 
eines bestimmten py-Wertes schwer durchführbar war, und da anderer- 
seits auch bei verschiedenem py gearbeitet werden sollte, war es wichtig, 
innerhalb des für Paramaecien erträglichen Reaktionsbereiches zu bleiben. 
Um dessen sicher zu sein, wurden die Angaben der Literatur, wie sie z. B. 
bei KALMUS (1931, S. 99) wiedergegeben sind, einer Nachprüfung unter- 
zogen. Das war um so notwendiger, als mit der Möglichkeit gerechnet 
werden mußte, daß die py-Grenzen durch die Gegenwart anderer Stoffe 
verschoben würden. 

Die Verwendung von Lösungen mit ausreichendem Pufferungs- 
vermögen, wie sie Z. B. bei Enzymversuchen üblich sind, ist bei Para- 
maecien wie bei vielen anderen Mikroorganismen schwierig, weil sie 
schädliche Wirkungen haben. Die Bestimmung der p,-Grenzen geschah 
deshalb in der Weise, daß abgestufte Säuren- und Laugenverdünnungen 
in destilliertem Wasser hergestellt wurden, von denen man dann 1 cem 
mit lccm der Paramaecienaufschwemmung in obiger Lösung mischte. 
Für die Versuche dienten Röhrchen aus Jenaer Glas Nr. 20. Die py- 
Bestimmungen erfolgten in einer Mischung der jeweiligen Verdünnungs- 
stufe mit der gleichen Menge Lösung ohne Paramaecien, anfangs nach 
CLARK, später nach GILLESPIE. 

Es ergab sich, daß Paramaecium caudatum sogleich getötet wird, 
wenn die Lösung py 4,3 und 8,8 erreicht. Bei py 4,5 und 8,5 konnten 
sie länger als 24 Stunden am Leben bleiben. Die Grenzen sind also viel 
weiter gezogen als sie nach CRANE (Karmus 1931, S. 99) sein sollen. 
Dieser Bereich genügt vollkommen, um unsere Fe-Versuche ungestört 
durchführen zu können. 

Die Versuche über die Giftigkeit des Eisens wurden mit einer offizinellen 
Lösung von FeCl, (Liquor ferri sesquichlorati) angestellt, von der 
entsprechende Verdünnungen mit Aqua destillata hergestellt wurden. Auf 
die absolute Konzentration kam es nicht an, weil die wesentlichen 
Ergebnisse nur durch Vergleich gewonnen wurden. Anfangs benützte 
ich eine Massenkultur von Paramaecium caudatum in einem Gefäß 
von 500 ccm mit Käse und Erde. Zunächst wurde ungereinigte Paramaecien- 
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aufschwemmung verwendet. Ausgegangen wurde von einer 100fachen 
Verdünnung der konzentrierten Stammlösung, die weiter auf das 10fache, 
100fache usf. verdünnt wurde. Sofort nach dem Einfüllen erfolgte 
Mischung und Lupenbeobachtung. Die beiden ersten Stufen erwiesen sich 
als augenblicklich tötend, die dritte nicht. Also wurde von der zweiten, 
d.h. von der auf das 1000fache verdünnten Stammlösung eine Reihe 
angesetzt, welche 2, 4, 6 und 8 cem davon enthielt, welche auf 10 ccm auf- 
gefüllt wurden, worauf 1 ccm davon mit der gleichen Menge Paramecien- 
aufschwemmung gemischt wurde. Bei 2cem waren die meisten noch 
lebend, bei der nächsten Konzentration alle tot. Da auch 2 ccm sich als 
schädlich erwies, wurde eine noch feinere Abstufung hergestellt, bei 
der sich zeigte, daß 1,6 ccm die Grenze war, bei der alle Paramaecien 
am Leben blieben. Als nun für den nächsten Versuch die Paramaecien 
2 Tage später aus der Tiefe des Kulturglases entnommen wurden, weil 
sie sich dort in größter Menge fanden, erwiesen sie sich als viel widerstands- 
fähiger. Noch 5 anstatt 2% der betreffenden Eisenlösung ließ sie am 
Leben. Das kam wahrscheinlich von der größeren Menge von Organismen 
und Detritus her, welche das Eisen adsorbierten oder komplex banden, 
so daß es nicht mehr wirksam war. Man mußte also mit einer nicht zu 
gfußen Menge gut gewaschener Tiere arbeiten, um genaue Ergebnisse 
zu bekommen. Bei einem so leicht ausfäll- und wandelbaren Stoff, 
wie es Eisensalze sind, ist nur bei Innehaltung genauer Versuchsbedingungen 
auf klare Ergebnisse zu rechnen. Es wurde deshalb zu den Bioklein- 
kulturen und zum Waschen der Paramaecien übergegangen. 
Das Reinigen der Versuchstiere erfolgte auf der Zentrifuge durch 
3maliges Abschleudern in einer auf das 5fache verdünnten gesättigten 
Gipslösung, die also etwa 0,04% CaSO, enthielt. Es wurde eine möglichst 
geringe Konzentration gewählt, um nicht sekundäre Störungen zu be- 
kommen. In dieser Lösung, die py, 6,3 hatte, waren die Tierchen sehr 
beweglich und hielten sich lange am Leben. Im übrigen wurden die 
Versuche in derselben Weise durchgeführt wie oben. Die Paramaecien 
lebten bei 0,0002% , wurden aber krank; bei 0,0001% blieben sie dauernd 
gesund, bei 0,0003% starben sie -sofort. Die giftige Konzentration war 
somit nur noch !/, so stark als bei nicht gewaschenen, aber auch nicht 
zu stark verunreinigten Tieren. Die Eisenlösung, welche mit der gleichen 
Menge Paramaecienaufschwemmung gemischt, die Tiere krank machte, 
hatte ein py = 5,3, das an sich nicht schädlich sein kann. Es wird 
deshalb wahrscheinlich, daß die Vergiftung der Paramaecien wirklich 
von dem Fe-Salz herrührte. Zur Nachprüfung wurde an Stelle der Gips- 
lösung eine solche von 0,01% CaCl, mit py 6 genommen, welche also 
saurer war als jene und die Reaktion des durch H,CO, schwach sauren 
destillierten Wassers nicht verschob. Die Giftgrenze für FeCl, wurde da- 
durch nicht verschoben. Auch mit bloßem destilliertem Wasser ergab sich 
genau die gleiche Grenze, die sogar noch schärfer hervortrat als mit CaSO,. 





Untersuchungen zu Uspenskis Eisenhypothese der Algenverbreitung. 291 


In den folgenden Versuchen wurde nun ein Teil der Flüssigkeit 
durch eine 0,5%ige Lösung von Natriumzitrat ersetzt, so daß auf das 
Ganze bezogen 0,12% davon zugegen waren. Es zeigte sich bald, daß die 
Verringerung der Giftigkeit sehr groß war, so daß dezimale Verdünnungen 
vollauf genügten und eine feinere Feststellung der Giftgrenze sich er- 
übrigte, was natürlich die Sicherheit der Befunde sehr erhöhte. In 
mehrfachen Versuchen wurde in Bestätigung obiger Ergebnisse gefunden, 
daß die offizinelle Eisenlösung in einer Verdünnung von 1 : 10000 sofort 
tötete, und daß noch die 10fache Verdünnung etwas schädlich sein konnte, 
während in Gegenwart von Zitrat nur 1 : 100 sofort tötete, 1 : 1000 
aber völlig unschädlich war. Es wird also unter diesen Umständen 
mehr als die 100fache Eisenmenge vertragen. Die Paramaecien waren 
dabei in der verdünnten Gipslösung aufgeschwemmt und gewaschen. 


Bei diesen Versuchen entstanden keine Eisenniederschläge, wenn 
Zitrat zugegen war, sondern eine gelbe, klare Lösung. Auch ohne Zitrat 
trat nicht sogleich eine Fällung auf. Diese entstand erst beim Stehen 
oder bei Erhitzung, wie z. B. beim Sterilisieren. Vorher war die Lösung 
ebenfalls gelb gefärbt. 


Die Menge des Zitrates war wesentlich für den Erfolg. In einem 
Versuch wurde die gleiche dezimale Fe-Abstufung gewählt wie oben, 
und auch sonst die Versuchsanstellung ganz gleich gehalten. Anstatt 
von einer 0,5%igen ging ich aber von einer 0,2%igen Zitratlösung aus. 
Während die Kontrolle wieder die Giftgrenze mit 1 : 10000 erreichte, 
reichte der Schutz durch das Zitrat nun um eine Stufe weniger hoch, 
indem die Paramaecien auch bei 1 : 1000 tot waren. Es wurde deshalb 
ein weiterer Versuch angesetzt, in dem 0-, 0,1-, 0,2- und 0,5%ige Zitrat- 
lösung verwendet wurde. 

Bei sofortiger Beobachtung war die erste giftige Lösung ohne Zitrat 
die mit 1 : 100000, bei 0,1 und 0,2% Zitrat 1 : 1000 und bei 0,5% 
Zitrat bei 1 : 100. Das Ergebnis stimmt also, soweit vergleichbar, mit 
den früheren überein. Nach 30 Min. war die Schädlichkeitsgrenze bei 
0 und 0,1% sogar noch erheblich hinunter gerückt, während sie bei 
0,2 und 0,5% gleichgeblieben war. Der Unterschied zwischen 0,1 und 
0,2% betrug nun mehr als eine Dezimale. Aus diesen Ergebnissen ist zu 
ersehen, daß für jede Menge der Puffersubstanz eine andere Giftgrenze 
gilt. Eine weitere Erhöhung hat dann allerdings keine Wirkung mehr. 
Wurde die 10fache Zitratmenge genommen, also von einer 5%igen Lösung 
ausgegangen, so war der Schutz nicht größer als zuvor, weil alles Fe 
in komplexe Bindung übergegangen oder doch das Gleichgewicht schon 
so stark nach dieser Seite hin verschoben war, daß eine Erhöhung der 
Pufferkonzentration nichts mehr ausmachte. Diese Lösung erwies sich 
übrigens selbst schon als schädlich, was sich zwar nicht sofort, aber 
doch nach einigen Stunden bemerkbar machte. 
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Durch die geschilderten Versuche ist die Meinung Usrenskıs be- 
stätigt, daß bei schwach saurer Reaktion Ferrilösungen durch Zitrat 
„entgiftet‘‘ werden. Das war von vornherein wahrscheinlich, weil auch die 
zitratfreie Vergleichslösung das Eisen in Lösung hält. Der Fall ist 
auch ökologisch bedeutungsvoll. Es gibt Standorte, an denen eine schwach 
saure Reaktion zusammen mit reichlichen Mengen organischer Ver- 
bindungen, vor allem Fettsäuren, und hohem Eisengehalt sich findet. 
Solche Standorte sind Fundstellen einer bezeichnenden Flora und Fauna. 
FeS tritt auch bei O,-Mangel an solchen Orten nicht auf. Meist sind aber 
die natürlichen Gewässer und vor allem die Standorte sehr vieler Algen- 
assoziationen schwach basisch. Auch dann kann bei Fe-Reichtum eine 
eigenartige Flora auftreten, wo bei py 8—9 ein starker rostbrauner 
Niederschlag gefunden wird, der bei O,-Mangel schwarz von FeS wird. 
Wie werden sich nun aber basische Lösungen in bezug auf die Gift- 
wirkung mit und ohne Puffer verhalten ? 

Wir wollen möglichst einfache Verhältnisse ins Auge fassen, also die Gegenwart 
von fremden Salzen, die mit den Eisenverbindungen reagieren könnten, nach 
Möglichkeit ausschließen. Ganz war das in meinen Versuchen nicht zu verwirk- 
lichen, weil die Paramaecien in einer ausgeglichenen Lösung aufgeschwemmt 
wurden, die Phosphat enthielt. Aber dessen Menge war sehr gering und die Gift- 
wirkung erfolgte schnell nach dem Mischen der Paramaecien mit der fertig vor- 
bereiteten Eisenlösung, so daß die Umsetzungen nicht sehr störend wurden. 

In alkalisierten Lösungen wird das Eisen ausgefällt. Man wird deshalb 
eine Wirkungsminderung gegenüber sauren Lösungen erwarten dürfen. 
Doch geht unter Umständen diese Ausfällung sehr langsam vor sich (vgl. 
S. 273). Es fragt sich: 1. ob die Herabsetzung der Giftigkeit nach 
dem Zusetzen einer Base auch schon hervortritt, solange noch alles 
Eisen in Lösung ist?; 2. ob die überstehende Lösung nach Absitzen 
des Niederschlages weniger giftig ist als das Gemisch vor der Aus- 
fällung ?; 3. ob sich die wieder aufgeschüttelte Flüssigkeit anders verhält 
als die klare Lösung ?; 4. ob das Zitrat dadurch, daß es den Niederschlag 
löst, die Giftwirkung der basischen Lösung erhöht oder sie durch Komplex- 
bildung herabsetzt ? 

Die Versuchsanstellung war zunächst der mit sauren Konzentrations- 
reihen entsprechend. Sie unterschied sich nur dadurch, daß in jedes 
Röhrchen außer dem Zitrat ein Tropfen verdünnter KOH kam, so daß 
die Reaktion py = 8,5 erzielt wurde. Dabei ergab sich kein Unterschied 
in der eben noch tödlichen Dezimale gegenüber den schwach sauren 
Lösungen. Die Giftwirkung hing also in Gegenwart von Zitrat jedenfalls 
nicht stark von der H-Ionenkonzentration ab. Dieses wichtige Ergebnis 
ist wohl so zu verstehen, daß das komplex gebundene Fe bei jeder 
Konzentration unabhängig vom py innerhalb gewisser Grenzen eine ganz 
bestimmte Giftwirkung entfaltet. 

Bei einer zu großen Menge Lauge kann es vorkommen, daß die schwächeren 
unter den Eisenlösungen scheinbar giftiger wirken als die eisenreicheren. Das hat 
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seine Ursache nur in der Bindung der Base durch die etwas sauere Fe-Stamm- 
lösung. Bei den nicht. schädlichen OH-Konzentrationen ist das Ergebnis stets, 
daß bei sofortiger Mischung und Beobachtung 1/59 der offizinellen Fe-Lösung 
die Paramaecien noch am Leben läßt, während 1/,,% sie abtötet, genau wie ohne 
Lauge. Diese Grenze wurde bei Wiederholung immer wieder gefunden. Zwischen- 
stufen der Fe-Konzentration ergaben zwar im Einzelversuch scharfe Grenzen, 
bei Wiederholung aber Abweichungen. Wahrscheinlich war daran die allmähliche 
Ausfällung des Eisens schuld. 

Ich führe nun einige Versuche, die nach Überwindung der ersten 
experimentellen Schwierigkeiten ausgeführt worden sind, etwas genauer 
an. Kultur der Paramaecien in Bioklein-Erdabkochung bei 22°C. 
Waschen der Tiere 3mal in der angeführten Nährlösung. Gefäße aus 
Jenaer Glas Nr. 20. Die Konzentrationsstufen der Fe-Lösung werden 
hergestellt, indem von einer auf 4/199. verdiinnten offizinellen Eisen- 
chloridlösung ausgegangen wird. Diese ist immer die gleiche. Die 
Verdünnungen werden zu jedem Versuch neu hergestellt, indem die be- 
stimmte Menge in die Röhrchen pipettiert und mit destilliertem Wasser 
auf 10 ccm ergänzt wird. Das Alkalisieren geschieht mit 0,5 ccm 1/,, n- 
NaOH auf 10 cem. Von den Lösungen wird lccm in einem Jenaer 
Röhrchen mit 1 ccm der Paramaecienaufschwemmung gemischt. Eine 
Kontrolle wird ohne Fe angesetzt. + lebend; + krank bzw. nur zum 
Teil lebend; — tot, nach einigen Minuten. 


Bi W 0,5 0,8 1,0 2,0 3,0 4,0 com "/19) Eisenlösung 
Sauer... + — — — — — 
Basisch .. + + + — — — 


Nach 24 Stunden ist das Ergebnis bei neuer Ablesung das gleiche. 
Ebenso bei Anstellung eines neuen Versuches mit den gleichen Lösungen. 
Die alkalische Lösung. ist also weniger als halb so giftig als die sauere. 


> OF 0,6 0,7 0,8 10 12 15 18 20 30 40 
eee + tt 3 -— -— -— -— -— — = 
Basisch.... + ++ + + + — — - — 
Basisch und 
10 Min. auf}. + + + + + + — — — — 
100° erhitzt 


Die letzte Reihe 
nach 24 Stunden + + + + + + + + — — 

Die alkalischen Lösungen mit zunehmender Fe-Menge immer tiefer 
gelb, die erhitzten dunkler als die nicht erhitzten. In ersteren am 
nächsten Tage Niederschläge. Eine Prüfung der überstehenden farblosen 
Lösungen zeigt eine Verminderung der Giftwirkung, wie in der letzten 
Reihe zu ersehen ist. 

Nun schließen sich die Versuche mit Zitrat an. Zunächst werden 
nur dezimale Verdünnungen der basischen Fe-Lösungen verwendet, weil 
große Unterschiede zu erwarten sind. Das Natriumzitrat wird zu 
0,12% zugefügt. 











Ernst G. Pringsheim : 
IIL. Offizinelle Fe-Lösung verdünnt auf das 10*- 10°- 10*- 10°- 10*fache 


Sofort ohne Zitrat . . . . . . . . . . . —i—- — + + 

Wien sol une Turin — + + + + 
Nach 3 Tagen ohne Zitrat it Nues 402 _ — — + + 
» 3 „ mit rare à _ —- + + + 


Es zeigt sich, daß das Zitrat auch bei einer basischen Lösung die Gift- 
wirkung erheblich herabsetzt. 

Der nächste Versuch wurde mit verschiedenen Zitratmengen angesetzt. 

IV. Offizinelle Fe-Lösung verdünnt auf das 102- 10°- 10*- 10%. 10®fache 


a 2 01 2.0: «ce + + + —_ — — + + 
0,05% DUT TT A ST vd ve Oe — — + + 
GED EE MR RIRE, Se _— — + + + 
OB rer ee — + + + + 
Die Herabsetzung der Giftwirkung durch Zitrat ist von der Menge 


des Komplexbildners stark abhängig. 

Nun sollte geprüft werden, wie sich solche basische Fe-Lösungen 
verhalten, bei denen das Eisen schon ausgefallen ist. Wird hier das 
Zitrat dadurch, daß es den Niederschlag löst, eine Erhöhung der Giftig- 
keit verursachen oder auch jetzt entgiftend wirken ? 

V. Erst wurde die Giftgrenze an den basisch gemachten Lösungen 
im frischen Zustand festgestellt. 

0,6 0,7 0,8 1,0 1,2 15 18 2,0 3,0 4,0 ccm !/,599 Fe-Lösung 
Sur + + + ++ 0 = 
Tr RL ER — — 

Nach 2 Stunden und nach 1 Tag ebenso. Nach 4 Tagen haben Aus- 
fällungen stattgefunden, aber nur in den niedrigen Konzentrationen, 
die drei hôchsten sehen klar und gelb aus. Durch Schütteln lassen 
sich die dunkelgelben Niederschläge vollkommen verteilen, so daß die 
Lösungen alle klar und gelb erscheinen. Nun wurden: 

a) 1 ccm der geschüttelten Lösung 


b) 1 ccm ” ” ” + 1 ccm destilliertes Wasser 
ce) 1 cem „ PA # + lccm 0,5% zitronensaures Natrium 


mit je 1 cem Paramaecien-Aufschwemmung versetzt. Es ergab sich: 
1,5 1,8 2,0 3,0 4,0 com 1/1999 Fe-Lösung 

a) + + Bin Be 

D) + + + — = 

© + + + + + 

Nach 2 Stunden ist das Ergebnis das gleiche. Nach 24 Stunden sind 
bei c) die Paramaecien in den beiden héchsten Konzentrationen tot. 
Dennoch kann kein Zweifel sein, daß 1. die Lösungen mit Niederschlag, 
wenn dieser verteilt wird, genau so giftig sind, wie vor Bildung des- 
selben, und daß 2. durch das Zitrat auch jetzt eine Herabsetzung 
der Giftigkeit stattfindet. 

Zur Abrundung der Ergebnisse wurde noch geprüft wie sich eine ge- 
alterte basische Fe-Lösung, in der die Ausfällung vollendet war, gegenüber 
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den Paramaecien mit und ohne Zitrat verhält, und zwar einmal die über- 
stehende farblose Flüssigkeit, zum anderen das ganze Reaktionsgemisch 
nach dem Aufschütteln des Niederschlages. 

VI. Um weitgehende Ausfällung zu erzielen, wurde diesmal 0,1 cem 
1/5n NaOH auf 10cem Lösung genommen, also die doppelte Menge 
als bisher, weil sich gezeigt hatte, daß sonst bei den erforderlichen hohen 
Fe-Konzentrationen kein Niederschlag erzielt wurde. 

1, 1,2, 1,5, 1,8, 2, 3, 4, 6, 8, 10 ccm !/,ooo Fe-Lösung auf 10 ccm. 
Nach 4 Tagen war bei 2ccm und weniger die farblose Flüssigkeit von 
dem schleimigen gelbroten Niederschlag getrennt. Bei 3 cem war zwar 
ein Niederschlag entstanden, die Lösung aber noch gelb. Bei den höheren 
Konzentrationen wer eine scheinbar klare, immer tiefer gelbe Lösung 
entstanden. Der Versuch wurde nun folgendermaßen ausgeführt : a) Uber- 
stehende klare Lösung 1 ccm + 1 ccm Wasser. b) Dieselbe 1 cem + 1 ccm 
0,5 ccm Zitrat. c) Aufgeschüttelte Flüssigkeit 1 ccm + 1 ccm Wasser. 
d) Dieselbe 1 com + 1 ccm 0,5 cem Zitrat. Überall wurde 1 ccm Para- 
maecien-Aufschwemmung hinzugefügt, so daß also im ganzen 3 ccm 
Flüssigkeit in jedem Röhrchen waren. Die Ablesung erfolgte einmal 
wenige Minuten nach dem Mischen und zum zweiten Male nach 24 Stunden, 
ohne daß sich ein Unterschied ergab: 


De re By BL VIN 
ay + + + + + + — nn 
D) + + + + + + + + + + 
©) + + + + + = = = = = 
d) + + + + + + + + + + 


Die überstehende Flüssigkeit war also etwas weniger giftig als die 
aufgeschüttelte Flüssigkeit, welche ihrerseits mit der gealterten von Ver- 
such II und der frischen von Versuch V übereinstimmte. Zitrat wirkte 
immer nur stark entgiftend. Die Bildung der Niederschläge stimmt mit 
der Giftgrenze überein. Es fällt aber nicht alles wirksame Eisen aus, 
denn auch die klare, völlig farblose Flüssigkeit war noch stark giftig und 
wurde durch Zitrat unwirksam gemacht. 

Damit sind die oben gestellten vier Fragen beantwortet. Die erhebliche 
Giftwirkung der überstehenden Lösung ist nicht anders zu verstehen, 
als daß innerhalb der Versuchszeit nicht alles Eisen ausgefällt wird. 
Es handelt sich um eine Gleichgewichtsreaktion, die langsam verläuft. 
Wenn auch das Gleichgewicht durch das Alkalisieren stark nach der Seite 
des Hydroxydes verschoben ist, so ist doch noch ein physiologisch wirk- 
samer Teil der Ferrimoleküle in Lösung, der durch die komplexe Bindung 
an das Zitrat entgiftet werden kann. So wird der Chemismus der Reaktion 
durch die biologischen Versuche weiter aufgeklärt. 


b) Die Ernährungswirkung von Ei. bind n 
UspEnskI versucht, das Vorkommen und die Vétiireitiné der Wasser- 
organismen in einen ganz bestimmten Zusammenhang mit der Menge 
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und Bindungsform des gelösten Eisens zu bringen. Diese Beziehung 
soll nicht nur für jene Organismen gelten, welche auf ausgesprochen 
eisenreiche Gewässer beschränkt sind, sondern auch für alle übrigen. 
Ja, für diese wird besonders der Beweis versucht, der für die anderen 
kaum nötig zu sein schien!. 

Tatsächlich ist mit einigen Ausnahmen der Grund, weshalb gewisse 
Organismen vorzugsweise an eisenreichen Stellen vorkommen, ganz 
unbekannt, selbst wenn sie die Abhängigkeit vom Vorkommen dieses 
Schwermetalles besonders deutlich zeigen. Wahrscheinlich ist die physio- 
logisch-ökologische Beziehung nicht immer die gleiche, woher es kommen 
mag, daß der Zusammenhang noch schwer zu übersehen ist. Nicht 
einmal für die eigentlichen ,,Eisenbakterien“ ist es sicher, daß sie großer 
Eisenmengen bedürfen, denn es kann die gleiche Eisenmenge immer 
von neuem oxydiert und reduziert werden. 

Die berühmte Wiocrapskysche Lehre (1888), nach der die Eisenbakterien 
ihre Lebensenergie irgendwie aus der Oxydation von Ferro- zu Ferriverbindungen 
beziehen, kann als bewiesen gelten (Lieske 1911, 1919; CuoLopny 1921). Aber die 
Verhältnisse sind nicht ganz klar, solange nicht die Kultur unter entsprechenden 
Bedingungen sicher gelingt. Leider sind jedoch die Versuche, die seinerzeit von 
Lıeske veröffentlicht worden sind, nicht alle gelungen und die Ergebnisse bisher 
weder von ihm noch von anderen durch Wiederholung bestätigt worden. Zum 
sicheren Gelingen der Kultur fehlt also noch ein schwer auffindbarer Umstand. 
CHOLODNY (1921, S. 20 u. a.), der selbst keine physiologischen Beiträge geliefert 
hat, bespricht mit viel Verständnis die Gründe, die in Frage kommen können. 
Immerhin bleibt die Möglichkeit offen, daß manche Eisenorganismen, so wie 
Mo iscu (1910, S. 48) annahm, sich heterotroph ernähren, und daß die Ausfällung 
von Eisenoxydhydrat an sich rein chemisch oder doch nur im Gefolge biochemischer 
Umsetzungen erfolgt. Man müßte sich dann vorstellen, daß die Abscheidung durch 
Keimbildung in den Scheiden oder an der Oberfläche der Eisenorganismen gefördert 
und damit lokalisiert wird, so wie wir uns das wohl auch bei der Kalkabscheidung 
durch viele Lebewesen denken müssen. Jedenfalls muß man von den Eisenorganismen 
im Sinne von Mouscx (z.B. 1910, S.56), welche nur durch Einlagerung von 
Fe-Verbindungen gekennzeichnet sind, die Eisenbakterien im Sinne von Wıxo- 
GRADSKY (1888) unterscheiden. 

Bevor man neuerdings an die Lösung der Eisenbakterienfrage heran- 
geht, wird man nicht nur theoretische Überlegungen anstellen, sondern 
auch den Verhältnissen an den Standorten größere Aufmerksamkeit 
zuwenden müssen. Diese dürften recht verschiedener Natur sein. 

In Wasserleitungsröhren können sich die Eisenbakterien so stark 
entwickeln, daß sie zu einer wahren Plage werden. Mir ist das von 
Breslau, Halle und Prag bekannt. In Prag wird jedes Stück Leitung, 
das einige Zeit ruht, von einer ockerfarbenen Masse erfüllt, die beim 
Öffnen eines nicht häufig benutzten Hahnes wie Tomatensuppe heraus- 
fließt. Sie besteht aus den Abscheidungen von Eisenbakterien und 
unförmlichen Massen, die aus ihnen entstanden sind. Hier kann von 


1 Es fällt auf, daß die wichtigen WınosrapsKkyschen Arbeiten von 1888 und 
1922 bei Uspenskı nicht genannt werden. 
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einer reichlichen O,-Zufuhr nicht die Rede sein. Das Eisen stammt 
aus dem Wasser und nicht aus den Rohren, wie das schon SCHORLER (1906) 
gezeigt hat, der in Dresden sogar den Asphaltüberzug der Röhren erhalten 
fand. Die Ansammlung in ruhenden Rohrteilen ist nicht ohne weiteres 
zu verstehen. Vielleicht handelt es sich nur darum, daß durch eine plötz- 
liche Druckschwankung die im ruhenden Rohr abgesetzten Flocken 
herausgespült werden. Jedenfalls muß die Oxydation im geschlossenen 
Rohr weitergehen. 

In der Natur finden sich Eisenorganismen in sauren und basischen 
Gewässern. Über die Unterschiede zwischen beiden ist bei USPENSKI 
(1927, S. 70 und 73) einiges zu finden. Er gibt für einige typische Eisen- 
wässer ihre Zusammensetzung in bezug auf Eisen, Oxydierbarkeit und 
zum Teil auch das py an. Wie wir oben gezeigt haben, dürfte das für 
das Verständnis der Physiologie und Ökologie der eigentlichen Fe- 
Organismen nicht ausreichen. Die Züchtung wird erst sicher gelingen, 
wenn weitere chemische Analysen vorliegen werden. Auch unsere Er- 
fahrungen sind noch sehr lückenhaft. Soweit sie vergleichbar sind, 
stimmen sie gut mit denen von UsrEnskı überein. Doch halten wir 
es für zweckmäßig, zweierlei Typen von eisenliebenden Organismen 
auseinanderzuhalten. Die einen leben in Torfgräben und ähnlichen Orten 
mit py 4—6 und klarem, an Humussäuren reichem Wasser. Sie führen 
neben den bekannten Moordesmidiaceen Leptothrix crassa CHoL. und 
oft auch gewisse Cryptomonaden. Beim Stehen lassen diese Wässer, 
wie die bekannten ,,Stahlbrunnen“, einen rostbraunen Niederschlag 
fallen. Die anderen Eisenorganismen leben in Rinnsalen, welche immer 
einen gelbroten Schlamm zeigen, erreichen px 8,5, wobei Eisen nicht mehr 
als Salz gelöst bleiben kann, und beherbergen unter anderem Galionella, 
Trachelomonaden, Cryptomonaden und Euglenen. Die Gewässer, welche 
reich an fäulnisfähigen Stoffen sind, lassen wir außer acht, weil ein Maß- 
stab für deren Einfluß noch nicht gefunden ist. Die Gattung Trachelomonas 
hat wahrscheinlich Arten mit verschiedenem pp -Anpassungsbereich. 
Die in den Floren übliche Angabe, daß eine Art olygosaprob, polysaprob 
usf. sei, genügt schon lange nicht mehr unseren wissenschaftlichen Be- 
dürfnissen. Chemische Reaktion und Art der gelösten organischen Stoffe 
werden in Zukunft anzugeben sein. 

Bei Kulturversuchen habe ich nebenher einige Erfahrungen über 
diese Fragen gesammelt, die aber noch wesentlich zu erweitern und 
zu sichern sind. Sie beziehen sich einerseits auf das Auftreten von 
Eisenbakterien in Rohkulturen, andererseits auf das Verhalten von 
Organismen eisenreicher Standorte in Nährlösungen. 

Zur Anreicherung saprophytischer und mixotropher Algen und Flagel- 
laten aus Organismengemischen habe ich mich vielfach einer zuerst von 
JACOBSEN (1910) angegebenen Methode bedient, bei der fäulnisfähige 
Stoffe wie Fibrin, Gelatine u.a. in Glasgefäßen mit Erde bedeckt und 
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nach Überschichtung mit Wasser der Fäulnis überlassen werden. Man kann 
auf diese Weise entweder gewisse in der Erde schon vorhandene Lebe- 
wesen zur Vermehrung bringen oder das Ganze nach Sterilisation mit 
Proben verschiedener Herkunft beimpfen. Derartige Kulturen stellen 
verkleinerte Modelle der Vorgänge in stehenden Gewässern dar, indem 
die Erde dem Schlamm, die fäulnisfähigen Substanzen Resten von Lebe- 
wesen entsprechen, die sich am Grunde unter O,-Mangel zersetzen. 
Neben anderen Lebewesen, deren Ernährungsweise zum Teil noch un- 
bekannt ist, treten in den Faulkulturen, auch wenn diese im engen Raume 
eines Reagensglases angesetzt sind, fast regelmäßig auch Eisenbakterien 
(Leptothrix) auf, welche fädige Massen an der Glaswand in einiger Ent- 
fernung von der Wasseroberfläche bilden. 

Von den Umsetzungen, die in derartigen Kulturen sich abspielen, 
können die Eisenverbindungen nicht unberührt bleiben. Das ist schon 
daran zu erkennen, daß die Kulturen bei basischer Reaktion, die bei Ver- 
wendung von Eiweißstoffen und Erde immer auftritt, schließlich von 
unten beginnend schwarz von Schwefeleisen werden. Die Bildung von 
FeS beweist, daß am Grunde des Gefäßes O,-Mangel herrscht. Gleich- 
zeitig mit der Abspaltung von Schwefelwasserstoff aus dem Cystin der 
Eiweißkörper müssen auch Ferroverbindungen entstehen, die als FeS 
ausgefällt werden. Gibt man Polysaccharide z. B. Stärke hinzu, so bilden 
sich durch Gärung überwiegende Mengen von Fettsäuren, wodurch die 
Flüssigkeit sauer wird und die Schwärzung unterbleibt. Das Eisenoxydul 
tritt nun in Form von Verbindungen auf, die beim Zutritt von Sauerstoff 
von der Flüssigkeitsoberfläche her zu Ferriverbindungen oxydiert werden. 
Dies darf aus dem Auftreten der Eisenbakterien geschlossen werden. 
Ihre Weiterzüchtung durch Übertragung in neue, vorher sterilisierte 
Röhrchen mit Eiweiß und Erde, ist noch nicht genügend erprobt. Über 
ihre Physiologie kann deshalb bisher nichts ausgesagt werden. Eine 
Beziehung zwischen ihrem Auftreten und der Reduktion und Oxydation 
von Fe-Verbindungen, wie sie durch die Ergebnisse von WINOGRADSKY, 
LiESKE u. a. nahegelegt wird, ist kaum zu bezweifeln. Die Methode 
von WInoGRADsky mit Heu und Eisenoxydhydrat leistet Ähnliches in 
etwas unvollkommenerer Weise. 

Einige Versuche wurden auch über die Bedürfnisse der an Fe-reichen 
Standorten auftretenden charakteristischen Flagellaten aus den Gattungen 
Euglena, Phacus, Trachelomonas und Cryptomonas angestellt. Das Material 
stammte meist aus Wasser mit basischer Reaktion. In einer Algen- 
nährlösung kommen die gedachten Arten in Rohkultur nicht auf, ganz 
gleich, welches py diese hat. Zusatz von Eisensalzen in größerer Menge, 
als für gewöhnliche Algenkulturen üblich, nützt nichts. Nach den Er- 
gebnissen von USPENSKI und unseren sonstigen heutigen Kenntnissen 
ist dies auch nicht anders zu erwarten, weil ein solcher Zusatz entweder 
die Lösung zu sauer macht, oder (bei Neutralisation) ausgefällt wird. 
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Ohne Komplexbildung ist also nichts zu erreichen. Aus meinen Versuchen 
mit Erdabkochung (1930, 8.27 und 42) ersah ich nun, daß diese das 
Eisen auch bei neutraler und schwach basischer Reaktion in Lôsung 
hält, also ,,Pufferwirkung“ im Sinne UsPENSKIs aufweist. Sie war den 
übrigen Komplexbildnern, die anderen Mikroorganismen der Rohkulturen 
zur Nahrung dienen, vorzuziehen, da sie verhältnismäßig" wenig fäulnis- 
fähig ist. Es wurde daher verdünnte Erdabkochung mit verschiedenen 
Mengen von Ferrichlorid versetzt und mit einer kleinen Menge des Stand- 
ortmaterials beimpft. Bald zeigte sich, daß der Fe-Zusatz die Artenzahl, 
welche aufkam, stark einschränkte und in einer gewissen Konzentration 
die „gewöhnlichen Algen‘ unterdrückte, die „Eisenflagellaten“, d.h. 
diejenigen, welche eisenreiche Standorte bevorzugen, förderte. Auf diese 
Weise konnte ich eine Chroomonas-, eine Trachelomonas- und eine Phacus- 
Artanreichern. Durch Abimpfung vom Meniscus oder von phototaktischen 
Ansammlungen, wo die größte Menge der gewünschten Arten war, 
konnte der Chroomonas und der Phacus artrein gewonnen werden. 
Bei Überimpfung in neue Fe-Abstufungen aber zeigte sich nicht etwa 
eine Gew6hnuug an höhere Konzentrationen, als vorher vertragen worden 
waren, sondern im Gegenteil, die beste Vermehrung in den eisenarmen 
Stufen und der Erdabkochung ohne besonderen Eisenzusatz. Daraus 
darf wahrscheinlich der Schluß gezogen werden, daß der Fe-Zusatz die 
Eisenflagellaten nur von dem Wettbewerb mit anderen Arten befreit 
hat, sie selbst aber nicht förderte. Sichere Ergebnisse sind nur von 
absoluten Reinkulturen mit wohl definierten, quantitativ faßbaren Eisen- 
komplexverbindungen zu erwarten. 

Die Niederhaltung der anderen Algen ist in der Natur in basischen 
Gewässern wohl hauptsächlich der Lösung eines Fe,O,- oder Hydrat- 
niederschlages durch Atmungskohlensäure zuzuschreiben. Dies dürfte 
besonders dort anzunehmen sein, wo in der Flüssigkeit selbst kein Eisen 
nachzuweisen ist, wenn man nach dem Filtrieren und Ansäuern Rhodan- 
kalilösung zusetzt. 

Dies steht in bester Übereinstimmung mit der Auffassung von 
Hazvorsox (1931), die ich leider nur aus einer Besprechung im Zentralblatt 
für Bakteriologie kenne. Danach ist die Lösung und Ausfällung des Eisens 
in der Natur von den Gleichgewichtsbedingungen abhängig, welche 
durch O,-Tension, CO,-Tension, Reaktion und Gegenwart organischer 
Verbindungen bedingt sind. Diese Bedingungen werden durch die Tätig- 
keit heterotropher Lebewesen beeinflußt, welche bisher bei Überlegungen 
über die Ökologie der Eisenwässer vernachlässigt worden sind, weil man 
immer nur die eigentlichen ,,Eisenbakterien“ berücksichtigt hat. 

Untersuchungen in dieser Richtung sind geplant, aber nicht leicht. 
Zunächst mußte die Ernährungswirkung des Eisens bei verschiedenen 
Konzentrationen und Reaktionen und ihre Beeinflussung durch Puffer- 
substanzen ins Auge gefaßt werden. Die Schwierigkeit bei derartigen 
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Untersuchungen liegt darin, daß alle Bedingungen innerhalb der Grenzen 
bleiben müssen, welche für die Lebenstätigkeit der betreffenden Art 
gezogen sind, und daß die Lösungen durch CO,-Zutritt und durch die 
Stoffwechseitätigkeit der Zellen verändert werden. 

Schon oben (S. 272 und 286) wurde darauf hingewiesen, daß für die 
UsPensxische Lehre die untere Grenze der Konzentration an verwert- 
barem Eisen von Bedeutung ist, bei der ein Organismus sich noch zu 
vermehren vermag. Über das Verhalten von Algen bei Fe-Mangel be- 
sitzen wir einige Angaben. 

Ganz ohne Eisen kann keine Zelle sein, weil dieses für die Atmungs- 
katalyse unentbehrlich ist. Darüber hinaus spielt es noch eine bisher 
ungeklärte Rolle bei der Entstehung des Chlorophylls. Deshalb können 
unter Umständen beim Vorhandensein der nötigen Baustoffe Zellen 
entstehen, die kein Chlorophyll zu bilden vermögen, weil sie den über 
das Atmungseisen hinaus notwendigen Überschuß an Fe nicht besitzen. 
Man spricht dann von Eisenchlorose. Während diese bei höheren Pflanzen 
schon lange bekannt war und von J. Sacus (1880) bereits vor 1860 auf 
ihre Ursachen, nämlich Mangel an Eisen oder Ausfällung desselben bei 
basischer Reaktion zurückgeführt worden ist, ist bei Algen eine Ver- 
färbung infolge Eisenmangels erst 1920 von BorescH bemerkt und 
genauer untersucht worden. Das Besondere der von ihm studierten Varie- 
tät von Phormidium Retzii liegt darin, daß sie bei Eisenmangel mit ver- 
änderter Farbe weiter wächst, während andere Algen das meist nicht tun, 
weil sie ohne Chlorophyll nicht Kohlensäure assimilieren können und 
deshalb verhungern. Von Beobachtungen ähnlicher Art kann BoREscH 
(1920, S. 78) nicht viel anführen. 

UspenskKı (1925, S. 293f.) hat für Volvox beim Knappwerden des 
Eisens ein Verbleichen und Zurückgehen der Kultur beschrieben, das 
durch Ergänzung des Fe-Vorrats überwunden werden konnte. EMERSON 
(1929, S. 613) ist es gelungen, bei beschränkter Eisengabe und gleich- 
zeitiger organischer Ernährung Kulturen von Chlorellen mit verschiedenem 
Chlorophyligehalt zu erzielen. Bei Micrasterias habe ich (1930, S. 27) den 
Einfluß suboptimaler Fe-Konzentrationen auf den Bau der Zellen unter- 
sucht. Auch fand ich (ebenda S.41), daß Lösungen mit sehr viel geringerem 
Fe-Gehalt als Uspenskı für nötig hielt, zur Entwicklung von Volvox 
genügen. Sehr bedeutungsvoll ist der Befund von Hopkins und Wann 
(1927), daß die Minimumkonzentration für das Gedeihen von Chlorella 
bei Zitratgegenwart mit dessen Konzentration erhöht wird, wie das nach 
Usrenski: Puffertheorie zu erwarten war. Dieselben Verfasser fügten 
1930 hinzu, daß bei py 7,4 und konstanter Fe-Gabe die Chlorellen- 
menge mit Erhöhung der Zitratkonzentration erst zu, dann aber stark 
abnimmt, um zuletzt auf ein Geringes zu sinken. Da die Ernte von der 
Eisengabe abhing, die im Minimum war, ist es begreiflich, daß sie durch 
Verhinderung der Ausfällung erhöht wurde. Eine größere Menge des 
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Komplexbildners verschob das Gleichgewicht zuungumsten der verwert- 
baren Eisenverbindungen, nach dem Verfasser durch Herabsetzung 
der Menge der ,,Eisenionen“. 

Um nicht nur auf den Erfahrungen anderer aufzubauen, habe ich 
neuerdings einige Versuche mit einem geeigneten Mikroorganismus über 
die Nährwirkung gepufferten Eisens angestellt. Verwendet wurde 
Chlamydomonas monoica in absoluter Reinkultur. Die Nährlösung enthielt 
KNO, 0,05%, MgSO, + 7 H,0 0,01%, CaSO, 0,005%. Dazu kam 
Phosphatpuffer nach Rona !/,, Mol., um ein bestimmtes py einzustellen 
und von 0,1 m Natriumzitratlösung nach Rona, welche mit 1/, m NaOH 
neutralisiert worden war, 20%. Das Eisen wurde in Gestalt von FeSO, 
+ 7 H,O zugegeben; davon verwendete ich folgende Stufen: 0, 0,00002, 
0,0002, 0,002, 0,02%. Als Kontrolle diente eine Lösung, welche die 
geringste Eisenkonzentration, also 0,00002%, und kein Zitrat enthielt. 
Kultur bei Zimmertemperatur und künstlichem, konstantem Licht während 
12 Stunden täglich. Der Versuch wurde bei drei verschiedenen py-Stufen, 
nämlich bei 6,3, 6,9 und 8,0 angesetzt. Am Ende des Versuches, nach 
6 Wochen, hatte sich die Reaktion nur wenig verändert. Sie betrug 
nun py 6,3—6,4, 7,0—7,2 und 8,1—8,4. Die obersten Konzentrationen 
zeigten von Anfang an ein auffallend starkes Ergriinen, womit auch die 
stärkste py, -Verschiebung zusammenfiel. Bis zum Ende fand in den 
beiden héchsten Stufen eine erstaunlich starke Vermehrung statt. Be- 
merkenswert ist die Überlegenheit der zitratfreien Lösung über die unteren 
Stufen der mit Zitrat versetzten Eisenkonzentrationen, auch sogar 
solche, welche mehr Eisen enthielten. Alle diese Regeln wiederholten 
sich bei allen drei py-Stufen. Die Gegenwart des Zitrates verschlechterte 
also die Vermehrung, außer bei den höchsten Fe-Konzentrationen, wo 
lang anhaltendes Gedeihen und Beweglichkeit beobachtet wurden. Selbst 
bei 0,02% FeSO, wurde die Giftigkeitsgrenze nicht erreicht. Hier war 
im Gegenteil die Vermehrung und Beweglichkeit am besten, selbst bei 
basischer Reaktion, die im übrigen auf unseren Chlamydomonas in diesen 
Versuchen wie in anderen ungünstig einwirkte. Die Verbesserung auch 
bei dieser Reaktion durch die Zugabe einer großen Eisenmenge kann 
natürlich nicht durch die saure Reaktion der Fe-Salze erklärt werden, 
weil diese in Gegenwart des Phosphatpuffers nicht zur Auswirkung kommt, 
und weil im Gegenteil durch die Vermehrung der Flagellaten gerade bei 
der größten Eisenmenge eine Verschiebung nach der basischen Seite 
stattfand. Das verhältnismäßig gute Wachstum muß demnach darauf 
zurückgeführt werden, daß das an sich wenig günstige, komplex ge- 
bundene Eisen hier in hoher Konzentration, d.h. in großem Vorrat in 
der Nähe der Zellen zur Verfügung steht. Daß es an sich wenig günstig 
wirkt, darf man daraus schließen, daß bei der untersten Stufe die Ver- 
mehrung in Gegenwart von Zitrat weniger groß war als ohne dieses’. 

1 Dasselbe fanden Horkıns und Wann (1927, S. 411f.) für Chlorella. 

21* 
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Die Giftwirkung des nicht komplexen Eisens kam in der Kontrolle 
nicht zur Geltung, weil eine sehr geringe Fe-Menge gegeben worden war. 

Es wurden deshalb Kulturen mit höherer Eisenkonzentration mit 
und ohne Zitrat angesetzt. Alle anderen Bedingungen waren die gleichen. 
Außer bei der eisenarmen Kontrolle wurden bei allen drei py-Stufen 
0,05, 0,1 und 0,2% FeSO, zugesetzt, also ganz ungewöhnlich hohe 
Konzentrationen. Trotzdem wurde bei Zitratgegenwart auch jetzt die 
Giftigkeitsgrenze nicht erreicht. Während bei den zitratfreien Kulturen 
nur bei neutraler Reaktion eine schwache, bei basischer eine zweifel- 
hafte Vermehrung eintrat und bei saurer Reaktion keinerlei Entwicklung, 
ja sogar keine Schwärmerbildung beobachtet wurde, war bei saurer 
und neutraler Reaktion in Gegenwart des Zitrates die Vermehrung 
auffallend stark und die Beweglichkeit sehr gut. Bei basischer Reaktion 
war die Zitratwirkung nicht erkennbar, die Vermehrung blieb überall 
fast aus, so daß eine Herabsetzung der Giftgrenze nicht erkennbar 
werden konnte. 

Demnach kommen wir also zu dem Schluß, daß bei Chlamydomonas 
monoica das Zitrat tatsächlich eine Eisenlösung entgiftet und zur Ver- 
mehrung sehr geeignet macht, die sonst tödlich wirken würde. Am deut- 
lichsten wird das bei schwach saurer Reaktion, wo ohne Zitrat das Eisen 
in Form von Salzmolekülen gelöst bleibt, während es bei neutraler 
Reaktion schon zum größten Teil ausgefällt und daher unschädlich, 
zum Teil aber noch zugänglich war. Bei basischer Reaktion fällt ohnehin 
alles aus. 

Wir erkennen also in Bestätigung unserer früheren Überlegungen die 
große Bedeutung nicht nur der Puffersubstanzen oder Komplexbildner, 
sondern auch die der H-Ionenkonzentration für die physiologische Wirkung 
des Eisens. Ebenso tritt deutlich hervor, daß für die untere und obere 
Grenze der Eisenkonzentration in bezug auf das Gedeihen der Organismen 
ganz verschiedene Regeln gelten. Durch die Gegenwart des Zitrates 
wurde die obere oder Giftigkeitsgrenze hinaufgesetzt, die untere oder 
Minimumgrenze aber kaum verändert oder nur wenig erhöht. Ökologische 
Schlüsse können demnach nur gezogen werden, wenn die eisenkomplex- 
bildenden Eigenschaften eines Wassers bekannt sind. 


c) Das Eisen in Erdabkochung. 

Es ist eine vielfach bestätigte Erfahrung, daß ,,Humusstoffe‘‘ einen 
günstigen Einfluß auf biologische Vorgänge besitzen. So wird die N- 
Bindung durch Azotobakter durch gewisse in Erde befindliche Stoffe 
gefördert. BENEcKE (1919, S. 504f.) erörtert verschiedene, damit in 
Beziehung stehende Möglichkeiten. Wir machen seit langem Gebrauch 
von einem durch Kochen von Lauberde in Wasser hergestellten Auszug, 
welcher uns die Kultur zahlreicher bisher nicht oder doch schwer zücht- 
barer Mikroorganismen ermôglich hat (PRINGSHEIM 1912 und 1921). 
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Maınx (1927, S. 324—326) hat der Meinung Ausdruck gegeben, daß 
die günstige Wirkung der Erdabkochung auf ihrem Puffervermögen für 
H-Ionen beruhe, durch das trotz der Veränderungen der Nährlösung, welche 
durch den Stoffwechsel der betreffenden Organismen bewirkt wird, die 
Reaktion sich nicht so stark verschiebt wie in rein anorganischen Lösungen. 
Daran ist sicher etwas Wahres; aber schon er versucht nicht alle Er- 
scheinungen, welche mit der Förderung durch Erdabkochungen zusammen- 
hingen, auf diese Weise zu erklären. Vielmehr führt er noch andere Ur- 
sachen an, die für den guten Erfolg in Frage kommen. Unter anderem 
nennt er auch die Lösungsbedingungen für das Eisen. Es war ihm ge- 
lungen, in Erdabkochungen Volvox zur üppigen Vermehrung zu bringen, 
bei dessen Zucht sich UsPENSKI mit Erfolg des komplex gebundenen Eisens 
bedient hat. So sicher also die py-Pufferung der Erdabkochung von Be- 
deutung ist, so muß diese doch noch andere wertvolle Eigenschaften haben. 
Z. B. gibt es viele Flagellaten, welche in mineralischer Nährlösung nicht 
einmal die ersten Anfänge einer Vermehrung zeigen, durch die eine wesent- 
liche py -Verschiebung kaum eingetreten wäre, während sie sich in Erd- 
abkochung dauernd aufs beste züchten ließen. Hierher gehören manche 
Chrysomonaden, wie Synura uvella, und Peridineen, wie Gymnodinien, 
Euglenaceen, wie Euglena Spirogyra und Eugiena velata, Phacus pyrum 
und Trachelomonas spec.; Volvox Globator und minor, sowie Spirogyra 
Grevilliana, Spirogyra lacustris und Spirogyra longata sind vorläufig in 
Nährsalzlösungen weit schwerer zu züchten als in Erdabkochung. Es 
ist demnach begreiflich, daß manche Autoren die Humuswirkung auf 
einen Gehalt an lebenswichtigen Elementen, z. B. an Eisen, zurückführten, 
welches für alle bedeutungsvollen Stoffwechselvorgänge, wie CO,-Assi- 
milation, Atmung, Gärung usw. notwendig zu sein scheint. Für diese 
Meinung sprechen viele Erfahrungen. Z. B. darf man die Häufigkeit der 
Förderung durch Erdabkochung in diesem Sinne anführen, dann die 
Tatsache, daß das Eisen nur gar zu leicht in mineralischen Lösungen 
als Phosphat oder Hydrat ausfällt und dadurch unzulänglich wird, während 
es in Gegenwart von Erdabkochung in Lösung bleibt, und schließlich 
die vielfache Beobachtung, daß durch die Kultur geschwächte Stämme 
von Algen und Flagellaten durch Übertragung in eine solehe Lösung 
gerettet werden können, wobei man durchaus den Eindruck hat, als 
wären sie an irgendeinem lebenswichtigen Stoff verarmt, durch dessen 
Zufuhr sie wieder gesund gemacht werden. 

In diesem Zusammenhange und auch von dem Wunsche getrieben, 
etwas über den Zustand des Eisens im Erdboden zu erfahren, stellte ich 
mir die Aufgabe, einige Erdabkochungen näher zu untersuchen. Vielleicht 
könnte eine Pufferung im Sinne UsPENSKis in der Natur durch ähnliche 
Stoffe bewirkt werden, wie sie in einem Extrakt aus Erde gefunden 
werden. Jedenfalls wäre das — falls diese Substanzen entsprechende 
Eigenschaften besitzen — wahrscheinlicher als die Annahme, daß 
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Weinsäure oder Zitronensäure in natürlichen Wässern diese Rolle über- 
nehmen, da doch nun einmal die Auffassung von Usrenskı, daß diese 
Wirkung der Oxydierbarkeit entspräche, also von allen organischen 
Substanzen ausgeübt werde, nicht richtig sein kann. 

Die Proben, die untersucht wurden, waren die folgenden: 

G = Gartenerde von einem viel bearbeiteten Beet aus dem Versuchsgarten 
des Institutes, das wenig Lehm enthält, aber mit Kompost und mit Mist aus Früh- 
beeten gedüngt wird. 

L = Lauberde, in der üblichen Weise hergestellt durch Verrottenlassen von 
Herbstlaub, durch 6 Jahre im Komposthaufen. 

M = Mistbeeterde mit reichlichen Mengen von Pferdedung aus einem aus- 
gegorenen Mistbeet. 

Alle Abkochungen wurden in der bei uns üblichen Weise hergestellt, 
indem gleiche Gewichtsmengen von Erde und Leitungswasser 1 Stunde 
im Dampftopf oder 10 Min. bei 1 Atmosphäre Überdruck erhitzt wurden 
(PRINGSHEIM 1928, S. 332). Darauf wurde die Flüssigkeit von dem 
sandigen Schlamm abgegossen und noch einmal absitzen gelassen. Die 
noch trübe Lösung wurde in Flaschen abgefüllt und mit einer reichlichen 
Menge von Äthyläther versetzt, weil sie sonst fault. Erst dadurch werden 
die widerstandsfähigen Bakteriensporen getötet und die feinsten Teilchen 
allmählich zum Absitzen gebracht, während Klärung durch Filtration nicht 
zu erreichen ist. Gewöhnlich versuchen wir erst eine Anzahl von Boden- 
proben und heben eine größere Menge der am geeignetsten gefundenen 
im trockenen Zustande auf. Wie es scheint, muß die Erde humusreich, 
aber gut verrottet sein, um die für unsere Kulturen günstigsten Eigen- 
schaften zu haben. Diesen Bedingungen entspricht unsere Lauberde. 
Neben den in größerer Menge für diese Versuche hergestellten Abkochungen 
der Proben G, L und M wurde noch eine ältere, erprobte Erdabkochung E 
teilweise zum Vergleich herangezogen. 

Um eine bessere Grundlage für die biologischen Versuche zu bekommen, 
wurden einige chemische Bestimmungen an den drei hauptsächlich benutz- 
ten Erdabkochungen vorgenommen, und zwar schienen hauptsächlich 
der N- und der Fe-Gehalt bedeutungsvoll. Die quantitativen Stickstoff- 
bestimmungen betrafen den Ammon-, den Nitrst- und den Gesamtstick- 
stoff. Die Differenz zwischen Gesamt- und Nitrat-Ammonstickstoff wurde 
als organischer Stickstoff angesehen. Das Ergebnis war das folgende: 





Gesamt-N | Ammon-N | Nitrat-N | Organ. N 
Milligramme Stickstoff im Liter 











Lauberde L . . . . 24,8 9,9 5,0 9,9 
Gartenerde G . . . 27,7 9,2 3,5 15,0 
Mistbeeterde M . . . 36,2 11,3 4,3 20,6 


Man ersieht daraus, daB die Lauberde, die keinen Mist bekommen 
hatte, am wenigsten Stickstoff enthielt; im einzelnen war sie am ärmsten 
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an organischem N und am reichsten an Nitrat-N, also am weitesten in der 
Mineralisierung fortgeschritten, was ihrer Vorbehandlung und den Er- 
fahrungen in den Kulturen, in denen sie am wenigsten Bakterienentwick- 
lung hervorrief, gut entsprach. Auch sie enthält aber wenig Nitrat und 
noch viel organische N-Verbindungen. 

Bei der KJELDAHL-Methode, die zur Bestimmung des Gesamtstick- 
stoffs diente, wird die organische Substanz völlig zerstört. Dasselbe 
erwies sich bei den Fe-Bestimmungen als notwendig. Es wurde hier 
mit Hilfe von 5ccm Salpetersäure (D = 1,41) und einer Messerspitze 
von chlorsaurem Kali auf 50 ccm durch Abrauchen auf dem Wasserbade 
bewirkt. Es erwies sich als nötig, das Abrauchen je 3mal vorzunehmen. 
Erst dann wurde die Lösung beim Aufnehmen mit Salzsäure farblos, 
und die Werte für den Fe-Gehalt, das als Ferrirhodanid bestimmt wurde, 
erwiesen sich als einigermaßen konstant. Dabei wurde auch unlösliche 
Kieselsäure abgeschieden, die vor dem Abrauchen und auch nach einmaliger 
Behandlung noch löslich war. Es ist wohl möglich, daß die löslichen 
Silikate der Erdabkochung bei deren günstiger Wirkung auf Kulturen 
eine Rolle spielen. Untersuchungen darüber behalten wir uns vor. 

Die quantitativen Eisenbestimmungen wurden kolorimetrisch mit 5cem 
5%iger Rhodankalilösung unter Zusatz von 1%iger rauchender HCl auf 50 com 
Lösung vorgenommen. Bei den gelben bis braunen Lösungen mußte bei der Be- 
obachtung eine gleiche Flüssigkeit zwischengeschaltet werden. Die Genauigkeit 
war bei der großen Verdünnung, in der die Erddekokte verwendet wurden, trotzdem 
ausreichend. Die Standardlösungen wurden aus frischen Kristallen von Ferri- 
ammonsulfat hergestellt, und zwar aus einer jedesmal frisch bereiteten Stamm- 
lösung, welche 0,12% Fe,(S04)s" (NH,),SO,+24H,SO,, kristallisierten Ferri- 
ammonalaun, also 200 mg Fe,O, im Liter sag. 

Die Berechnungen der Eisenk n wurden gleich auf die 5fach ver- 
dünnte Erdabkochung be- _ 











zogen, wie sie für unsere Kul- pes oa 
turen immer verwendet wird. Eindampfen | Eindampfen 
Als Beleg mögen die Milligramme Fed, im Liter 
nebenstehenden Zahlen 
di x Lauberde L . . . . 0,22 0,25 
yon . | Gartenerde G . .. 0,27 0,6 
Bei einer Wiederho-  Mistbeeterde M . . . 0,17 0,45 








lung der Bestimmung 
wurde die alte Lauberde E dazu genommen und auch die Fe-Menge 
ohne Abrauchen, nach längerem Stehen in stark salzsaurer Lösung 
(1% HCl) bestimmt: 














Es ist bemerkenswert, notte Nach 
daB die beiden Lauberde- — Eindampten 
lésungen bedeutend we- Millleramamne" Ford, im Liter 
niger Fe enthielten als 
Uspenskı (1925, 8.275) Lauberde L 0,012 0,25 

ene G 0,02 0,5—0,75 
gewöhnlich am Standort Mistbeeterde M 0,12 0,5 
von Volvoxfand, obgleich Lauberde E . 0,012 0,1 
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sie als Kulturflüssigkeit für viele Algen, so auch für Volvox, der nach 
ihm sein Optimum (allerdings in Zitratgegenwart) bei 25 mg Fe,O, im 
Liter hat, sehr geeignet sind (PRINGSHEIM 1930, S. 34/35). Dabei kann 
in einer Erdabkochung, wie die Zahlen ohne Abrauchen zeigen, höchstens 
ein verschwindender Teil des Eisens „aktiv“, d. h. in organischer Ionen- 
oder Molekülform vorhanden sein. Es muß also auch das übrige von 


Mikroorganismen verwertet werden. 

Es wird sicher Gewässer geben, bei denen die bisherige Methode der Eisen- 
bestimmung für ökologische Zwecke nicht genügt. In einer soeben erschienenen 
vortrefflichen Arbeit hat WEIMANN (1933) Beziehungen zwischen Fe-Gehalt und 
Planktonproduktion festgestellt. Der untersuchte Teich war arm an Humusstoffen. 
Sonst wäre sein Verfahren, Ferroverbindungen durch H,O, in Ferriverbindungen 
überzuführen und dann eine kolorimetrische Bestimmung mit Rhodanid vor- 
zunehmen, nicht ausreichend gewesen, denn auf diese Weise wird das organisch 
gebundene Eisen nicht erfaßt. Uspenskıs Arbeiten werden nicht genannt. Man 
darf gespannt darauf sein, ob auf Grund umfassenderer Bestimmungen alles ver- 
wertbaren Eisens dieses sich als besonders bedeutungsvoll für die Produktion von 
Wasserorganismen erweisen wird. 

Das Eisen, das erst nach Zerstörung der organischen Substanz mit 
den übrigen Reagenzien nachzuweisen isi, ist gleichbedeutend mit dem, 
welches MoLiscH (zuerst 1891, S.44) ,,maskiertes Eisen“ nennt. In 
welcher Weise es chemisch gebunden ist, wäre erst noch aufzuklären. 
Es reiht sich dem kationisch molekular gebundenen, dem anionischen 
oder komplex gebundenen und dem (zweifelhaften) in Form freier Ionen 
auftretenden an. 

Aus unseren Analysen ersieht man, daß mit steigender Menge orga- 
nischer N-Verbindungen das Verhältnis des unmittelbar nachweisbaren 
Eisens zum Gesamteisen abnimmt. Natürlich kann man daraus nicht 
schließen, daß die organischen Verbindungen, welchen das Eisen ein- 
gefügt ist, N-Verbindungen sind. 

Als weitere Vorarbeit für die biologische Beurteilung der Erdab- 
kochungen, insbesondere ihre Beziehungen zum Eisen, suchte ich fest- 
zustellen, ob sie die Eigenschaft eines Komplexbildners bzw. Puffers für 
Eisen besitzen. Das Entscheidende schien mir, ob sie Eisen bei basischer 
Reaktion in Lösung halten, und ob sie die Giftwirkung einer bestimmten 
Eisenkonzentration herabsetzen. 

Die Pufferung und Löslichhaltung von Eisen durch Erdabkochung 
geht aus folgenden Versuchen besonders deutlich hervor: Ausgegangen 
wurde von einer Ferriammonsulfatlösung mit 200 mg Fe,O, im Liter. 
Davon wurde im ersten Versuch 1 ccm mit 1 ccm Erdabkochung E und 
zur Kontrolle mit 1 ccm destilliertem Wasser versetzt, worauf 0,5, 1, 
1,5, 2 cem Sodalösung von 4% wasserfreiem Na,CO, zugesetzt wurden. 
Die Lösungen wurden 20 Min. im Dampftopf erhitzt, um die Reaktionen 
zu beschleunigen. Ergebnis: Mit dem Steigen der Sodakonzentration 
nehmen die Niederschläge zu, bei Wasser deutlich mehr als bei Erd- 
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abkochungszusatz. Die überstehende Lösung ist farblos. Doch ist die 
Fe-Konzentration zur Erzielung klarer Ergebnisse sichtlich zu hoch. 

Deshalb wird in dem folgenden Versuch eine geringere und abgestufte 
Fe-Menge genommen. Von der obigen Stammlösung werden 0,1, 0,2, 
0,3 und 0,5 cem in die Reagensgläser gefüllt, mit destilliertem Wasser 
zu lccm ergänzt und mit 1 cem 4%iger Sodalösung und 1 ccm Erd- 
abkochung gemischt. Die Erhitzung erfolgte wie oben. Das Ergebnis 
war folgendes: Je mehr Eisen, desto mehr Niederschlag, aber nur 
ohne Erdabkochung. Bei Zusatz dieser entstand nur in der höchsten 
Konzentration ein Satz. Im übrigen war nur eine mit der Fe-Kon- 
zentration zunehmende Trübung zu erkennen. Daraus geht also hervor, 
daß tatsächlich die in der Erdabkochung enthaltenen Stoffe bei basischer 
Reaktion die Eisenfällung verhindern können. Danach ist auch eine 
entsprechende biologische Wirkung der Erdabkochung, ähnlich derjenigen 
des Zitrates zu erwarten. Ob das in der Tat der Fall ist, kann nur durch 
Versuche entschieden werden. 

In einer früheren Arbeit (PRINGSHEIM 1930, S.27) hatte ich Be- 
obachtungen an Micrasterias-Kulturen mitgeteilt, welche in diesem Sinne 
sprechen. Es hatte sich gezeigt, daß in einer Nährsalzlösung 0,001% FeCl, 
keine Entwicklung mehr erlaubte und 0,0005% schon hemmte. In Gegen- 
wart von Erdabkochung jedoch erwiesen sich 0,001% als sehr günstig. 
„Erdabkochung scheint also gewissermaßen puffernd auf den Eisengehalt 
zu wirken, ähnlich wie das UspEnsk1 für gewisse organische Substanzen 
annimmt.‘ Das Optimum der Eisenkonzentration wurde durch Zusatz 
von Erdabkochung auf das 50fache hinaufgetrieben. Dabei werden durch 
reichliche Fe-Gaben ein Ausbleiben der krankhaften Stärkeaufhäufung, 
eine stärkere Ausbildung der Chromatophoren und eine Verhinderung 
der sonst in der Kultur leicht eintretenden Zellverkleinerung bewirkt 
(a. a. O., S. 28). 

Der entscheidende Versuch wurde mit Paramaecium bursaria angestellt, 
welches am Licht gut in Erdabkochung gedeiht (PRINGSHEIM 1928). Zu 
2 cem Erddekoktstammlésung wurden folgende Mengen FeSO, hinzu- 
gefügt: 0,1, 0,05, 0,02, 0,01, 0,005, 0,002, 0,001, 0,0005, 0,0002, 0,0001 % . 
Die Konzentrationen sind auf das kristallisierte Salz und auf die Gesamt- 
menge der Nährlösung berechnet, welche auf 10 ccm aufgefüllt wurde, 
so daß von dem Erddekokt in der üblichen Weise eine 5fache Verdünnung 
in Anwendung kam. Nach dem Sterilisieren war bei der höchsten Kon- 
zentration ein flockiger, gelbroter Niederschlag entstanden. Die über- 
stehende klare Lösung war etwas gelblich. 0,05% erwies sich als nieder- 
schlagsfrei, aber ein wenig trüber als 0,02%. Von dieser Konzentration 
an abwärts wurde jedes Röhrchen mit drei Paramaecien beschickt, welche 
vorher in Erdabkochungslösung gewaschen worden waren. Die Kultur 
erfolgte bei künstlicher Beleuchtung in der Weise, wie sie sich bei uns be- 
währt hat. Nach 3 Wochen waren in allen niedrigen Konzentrationen 
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zahlreiche gesunde Paramaecien vorhanden bis hinauf zu 0,01%! Das 
ist eine Konzentration, welche ohne Erdabkochung die Giftgrenze um 
ein Vielfaches übersteigt. Die Verwendung von Ferrosalz begegnet 
keinen Bedenken, weil dieses lange vor Abschluß der Versuchszeit, 
größtenteils innerhalb der ersten beiden Tage, in Ferriverbindungen über- 
gegangen muß. Eine Reihe gleichartiger Röhrchen, je mit einem 
Tropfen Sodalösung versetzt, zeigte ohne Erhitzung ein Verhalten ganz 
gleicher Art. Auch hier war nur in der höchsten Konzentration ein gelb- 
roter Niederschlag entstanden. Von 0,02% ab waren die Lösungen genau 
so klar wie die erhitzten ohne Alkali. 

Ganz entsprechend fielen Versuche mit Paramaecium caudatum aus, 
welche aber infolge des Ausbleibens einer Vermehrung nicht so eindrucks- 
voll waren wie die mit Paramaecium bursaria. Eine Fütterung durfte 
nicht stattfinden, weil die Adsorption der Fe-Verbindungen an die 
Futterorganismen die Unterschiede zwischen den verschiedenen Fe- 
Konzentrationen verwischte. 

So kann es also als erwiesen gelten, daß die Erdabkochung nicht 
nur aus der Erde stammende, verwendbare Fe-Verbindungen enthält, 
welche ihre Eignung als Nährlösung mitbedingen, sondern auch ge- 
eignet ist, weitere Mengen von Eisen vor der Ausfällung zu bewahren 
und gleichzeitig ungiftig zu machen. Man darf annehmen, daß derartige 
Vorgänge sich auch in der Natur abspielen. Ebenso ist dadurch ein 
Fingerzeig für die Kultur gegeben, indem man auf diese Weise die Möglich- 
keit hat, Organismen mit hohem Fe-Bedarf geeignete Bedingungen 
zu bieten ohne unbedingt einer Reinkultur zu bedürfen, wie das bei 
Zusatz von Zitrat, Tartrat usw. der Fall ist. 





IV. Schluß. 

Indem wir uns eingehend mit Uspenskıs Lehre vom Eisen als Faktor 
für die Verbreitung niederer Wasserpflanzen befaßt haben, mußten wir 
erkennen, daß sie verschiedene Mängel hat, welche ihrer ökologischen 
Auswertung im Wege stehen. UsPENSKI ist uns z. B. den Beweis schuldig 
geblieben, daß bei gleicher Konzentration biologisch wirksamen Eisens 
stets die gleichen Gesellschaften von Lebewesen auftreten. Das müßte 
aber eigentlich so sein, wenn wirklich die Menge des „aktiven“ Eisens 
der maßgebende Faktor wäre. 

Usrenskıs Vorstellungen sind durch eine gewisse Einseitigkeit 
gekennzeichnet. Aus Kulturversuchen mit zwei Arten und verhältnis- 
mäßig wenigen Standortsbeobachtungen wird geschlossen, daß überall 
und immer die Eisenkonzentration, so wie er sie bestimmt, der ent- 
scheidende Punkt bei der Abhängigkeit des Vorkommens der Arten von 
den Umweltsbedingungen sei (Uspenskı 1927, S.1f. und Zusammen- 
fassung S. 93), so daß die anderen physikalischen und chemischen Ein- 
flüsse dagegen zurückträten. Andererseits wird diese mit einem so 
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umfassenden Anspruch auftretende Lehre auf die niederen Wasserpflanzen 
(Algen) beschränkt. Natürlich werden bei Pflanzen, welche im festen 
Grund wurzeln, die Bedingungen nicht ganz so klar übersehbar sein; 
aber wenn der genannte Faktor eine so tief einschneidende biologische 
Bedeutung hat, so ist nicht einzusehen, warum er nicht auf alle Lebe- 
wesen wirkt, da doch alle des Eisens bedürfen, durch zu hohe Konzentra- 
tionen desselben aber geschädigt werden. Das, was an Uspensk1s Lehre 
richtig ist, wäre also auch für höhere Wasserpflanzen, für Wassertiere 
und schließlich auch für Landpflanzen nachzuprüfen. 

Der aller Kritik gegenüber stichhaltige Inhalt von Uspenskıs Haupt- 
schrift ist dennoch sehr erheblich. Schon der Versuch, durch gleich- 
gerichtete Untersuchungen in der künstlichen Kultur und am Standort 
die wirklichen Bedürfnisse der Algen aufzuklären, kann als bahn- 
brechend bezeichnet werden. Wir werden auf diesem Wege fortzuschreiten 
haben, wenn die Wasserökologie über Wahrscheinlichkeitsschlüsse beim 
Vergleich von chemischen und biologischen Ergebnissen hinauskommen 
soll, wie es die Ökologie der Landpflanzen mit Erfolg getan hat. Wahr- 
scheinlich werden sogar in der Wasserökologie zuverlässige Ergebnisse 
leichter zu erreichen sein als in der der Landvegetation, weil die Umwelt 
sicherer zu erfassen und einheitlicher ist. 

Wenn ich auch die chemische Seite von Uspenskıs Ausführungen in 
mancher Hinsicht mangelhaft gefunden und bei der biologischen eine 
klare Scheidung der Gift- von der Ernährungswirkung vermißt habe, so 
bleibt doch als weiteres großes Verdienst des russischen Forschers der 
eindrucksvolle Hinweis auf die Bedeutung der Komplexbildung für die 
Physiologie des Eisens bestehen. Die Pufferwirkung in seinem Sinne 
besteht tatsächlich, die Entgiftung von Eisenlösungen durch organische 
Stoffe läßt sich im Versuch bestätigen und spielt sicher auch in der Natur 
eine große Rolle, das komplex gebundene Eisen kann verwertet werden 
und liefert einen bedeutungsvollen Vorrat an diesem unentbehrlichen 
Element in wenig giftiger Form. Diese Ergebnisse verdienen die größte 
Beachtung nicht nur in der Ökologie der Wasserorganismen, sondern 
auch bei der Durchführung von Kulturen in wäßriger Lösung. Einen 
kleinen Beitrag dazu konnte ich liefern, indem ich in diesem Zusammen- 
hang von neuem auf die durch Kochen aus der Erde gewinnbaren Stoffe 
hinwies. Sie wirken als Puffer für Eisen ähnlich den von USPENSKI 
ins Auge gefaßten organischen Substanzen wie Zitrate, Tartrate usw. Da- 
durch fällt ein wenig Licht auf gewisse Eigenschaften der Erdabkochung, 
deren so ausgesprochen günstige Wirkung auf fast alle im Wasser lebenden 
Organismen bisher rätselhaft geblieben ist. Eine völlige Erklärung 
dafür liefern freilich auch die Beziehungen zum Eisen nicht. 

Trotz aller Anerkennung für den Kern der UsPENSKischen Anschau- 
ungen können wir uns doch nicht entschließen für seine Meinung ein- 
zutreten, daß dem Eisen eine so überragende Bedeutung für die Standorts- 
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frage zukomme. Nach allen unseren Beobachtungen und Versuchen 
hängt dann, wenn die Giftigkeitsgrenze nicht erreicht wird, nur die 
Stärke der Vermehrung von der Eisenkonzentration ab. Eine untere 
Grenze, von der ab eine Vermehrung überhaupt nicht mehr möglich ist, 
läßt sich bei Kulturversuchen begreiflicherweise nicht festlegen. Zur 
maximalen Entwicklung ist allerdings je nach der Art ein verschieden 
hoher Eisengehalt erforderlich. Das ist dasselbe, was auch UsPENsKI 
am Standort beobachtet hat. Die obere Grenze der Eisenkonzentration, 
welche eine Art eben noch ertragen kann, dürfte in der Natur selten 
erreicht werden. Die geringe Löslichkeit der meisten Eisenverbindungen 
unter natürlichen Umständen schließt eine Giftwirkung in der Regel aus. 
Wird das Eisen als Komplex in Lösung erhalten, so ist, wie USPENSKI 
selbst als erster festgestellt hat, die Giftwirkung sehr herabgesetzt, 
so daß auch dann die Beschränkung der Vermehrung kaum von der 
Eisenkonzentration herrühren wird. Nur bei unmittelbarer Berührung 
der Algen mit Eisenniederschlägen wirken diese tödlich, wahrscheinlich 
durch Reduktion und Lösung als Ferrobikarbonat. 

Wir kommen daher zu dem Schluß, daß anderweitige physikalische 
und chemische Faktoren — neben ihrer von Uspexskı mit Recht betonten 
mittelbaren Wirkung auf dem Umwege über die Beeinflussung der 
Konzentration an gelöstem aktivem Eisen — auch auf andere Weise 
die Verbreitung der Algen in den Gewässern beeinflussen. Hierbei ist 
an die H-Ionenkonzentration, an die Menge an Calcium, Kohlensäure, 
Sauerstoff, organischen Verbindungen u. a. zu denken. Der wirksamste 
Faktor ist nach unserer Meinung die Azidität; aber auch die Gesamt- 
menge der gelösten Stoffe, die Phosphat- und Silikatkonzentration und 
insbesondere die Stickstoffversorgung sind von entscheidender Bedeutung. 
Der weitere Ausbau der Standortsökologie der Gewässer verlangt zahl- 
reichere systematische Beobachtungen und die sinngemäße Analyse der 
chemischen und physikalischen Faktoren. Die so gewonnenen Vor- 
stellungen über die Beziehungen zwischen Artenverteilung und Lebens- 
bedingungen werden aber erst dann aus dem Stadium der Vermutungen 
herauskommen, wenn vergleichende Zuchtversuche unter Ausschluß 
störender fremder Lebewesen oder mit absichtlichen Gemischen von 
Organismen in genügender Menge vorliegen werden. Diese müssen 
Fingerzeige zu weiteren Freilanduntersuchungen geben und umgekehrt. 
Das ist ein großer Arbeitsplan, der nicht in wenigen Jahren erledigt sein 
kann. Über einige Ergebnisse auf diesem Gebiete wird hoffentlich schon 
bald aus unserem Institute berichtet werden können. 
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Um auf das Eisen zurückzukommen, so kann dieses in den folgenden, 
wahrscheinlich auch biologisch bedeutungsvollen Verbindungsformen in 
natürlichen Gewässern vorkommen: 

1. als Ferrimoleküle, z. B. Fe,(SO,),, 
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2. als Ferromoleküle, z. B. Fe(HCO,),, 

3. als freie Ionen, wohl nur von zweiwertigem Eisen, also Fe”, 

4. als ,,anionisch“ oder komplex gebundenes Eisen, 

5. als sogenanntes maskiertes, d. h. organisch gebundenes und mit 
den üblichen analytischen Methoden nicht nachweisbares Eisen. 

Für die Zukunft wird man im Hinblick auf die biologische Rolle des 
Eisens in den Gewässern nicht wie UsPENSKI es will, nur die Rhodanid- 
reaktion bei py 3,4 und die Menge der organischen Substanz auf Grund 
der Permanganatzahl zu bestimmen haben, sondern es wird streng 
genommen nötig sein, die folgenden Größen festzustellen: 

1. Die Menge der Ferrimoleküle, mit Rhodanid in stark saurer Lösung. 

2. Die Menge der Ferromoleküle, mit Ferrieyankalium in saurer 

3. Die Menge des Gesamteisens, nach Eindampfen und dreimaligem 
Abrauchen mit HNO, und KCIO,, wie bei 1. 

4. Das Pufferungsvermögen für Eisen durch Bestimmung des py- 
Grenzwertes für maximale Färbung mit einem KCNS-Überschuß. 

5. Es werden dazu in Zukunft noch physikalische Methoden zur Er- 
kennung der verschiedenen Bindungsformen des Eisens in Lösungen 
kommen müssen, die die experimentellen Möglichkeiten in biologischer 
Hinsicht sehr zu erweitern vermöchten. Einen Anhalt dafür bietet 
z. B. die katalytische Wirkung von Ferri- und Ferro-Ionen auf Guajak- 
und Benzidinlösungen ohne oder mit Wasserstoffperoxyd (Sımon und 
KörscHau 1927). Vielleicht werden sich auch optische Methoden finden 
lassen, die es ermöglichen, ohne Störung der Gleichgewichtsverhältnisse 
die Bindungsformen des Eisens auseinanderzuhalten. Rein chemische 
Methoden sind dazu grundsätzlich unbrauchbar, ganz gleich bei welcher 
H-Ionenkonzentration sie durchgeführt werden. 


V. Zusammenfassung. 

1. Die Grundlagen der Uspensxischen Lehre erweisen sich als nicht 
völlig klar. Wir müssen die obere und die untere Grenze der für die 
Verbreitung der Algen wichtigen Konzentrationsspanne an Eisen 
gesondert betrachten. Die beiden Grenzen haben eine völlig verschiedene 
Bedeutung. 

2. Was die chemische Seite der Frage anbelangt, so mußten die Gleich- 
gewichtsverhältnisse bei der Pufferwirkung gewisser organischer Sub- 
stanzen und bei der analytisch verwendeten Rhodanidreaktion unter- 
sucht und verglichen werden. Es zeigte sich, daß der py-Grenzwert 
für maximale Rötung einen Maßstab für die Stärke der Komplexbildung 
oder Pufferung abgeben kann. 

3. Für die biologische Bedeutung der Fe-Pufferung gilt folgendes: 

a) An der oberen Grenze der zuträglichen Konzentration ist der 
Einfluß der Komplexbildung auf die Giftwirkung von größter Bedeutung. 
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Die Feststellung Uspenskıs, daß Komplexbildner die Giftwirkung stark 
herabsetzen, konnte bestätigt werden. 

b) Die Ernährungswirkung des Eisens kann durch Komplexbildner 
verbessert werden, weil dieses in deren Gegenwart auch bei basischer 
Reaktion in Lösung bleibt und verwertet werden kann. 

c) Als eine Lösung, welche auffallend günstige biologische Wirkungen 
ausübt, wurde eine Abkochung von Erde auf ihre Beziehungen zum Eisen 
hin untersucht. Es zeigte sich, daß sie 1. verwertbares Eisen enthält, 
welches fester gebunden ist als das durch Zitrat in Lösung gehaltene, und 
daß sie 2. darüber hinaus Komplexe mit Eisen bilden kann, wodurch 
dieses in Lösung gehalten und zieichzeitig entgiftet wird. 

4. Trotz aller Anerkennung für den gesunden Kern von USPENSKIs 
Lehre kann seiner Auffassung nicht zugestimmt werden, daß die nach 
seiner Methode festgestellten Konzentrationen an ‚aktivem Eisen“ die 
Verteilung der Lebewesen in den Gewässern mehr als alle anderen Um- 
weltsbedingungen beeinflussen. 
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DIE VERTEILUNG PROTEOLYTISCHER AKTIVITÄT IN 
DEN STENGELTEILEN VON NORMALEN PFLANZEN UND 
PFROPFUNGEN. 
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KARL SILBERSCHMIDT 
(München). 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. April 1934.) 


1. Einleitung. 

Unsere vorjährigen Untersuchungen über den Austausch N-haltiger 
organischer Substanzen zwischen den Partnern von Pfropfungen (20) 
hatten zu dem Ergebnis geführt, daß der N aus dem Reis leichter in 
artgleiche als in artfremde Unterlagen einwandert. Bei heteroplastischen 
Pfropfungen kam es im Verlaufe der Pfropfsymbiose zu einer An- 
reicherung von N-Substanzen, namentlich von Proteinen, oberhalb der 
Verwachsungszonen. Von der eingehenderen Verfolgung der Frage, durch 
welche Ursachen diese N-Stauung hervorgerufen wird, war eine Er- 
weiterung unserer Vorstellungen über die Eiweißspezifität der Pflanzen 
zu erwarten, die bei der Lückenhaftigkeit unserer Kenntnisse auf diesem 
Gebiete sehr erwünscht schien. Denn die herrschenden Anschauungen 
über die Auswirkung der Verschiedenheit der von den einzelnen Pflanzen- 
arten gebildeten Eiweißstoffe entbehren noch fast völlig einer experi- 
mentellen Fundierung, räumen aber dennoch diesen Verschiedenheiten 
zwischen den gebildeten Eiweißmolekülen große Bedeutung für die 
physiologischen Wechselwirkungen zwischen verschiedenen Pflanzen- 
arten ein. } 

Auf dem engeren Gebiete der Transplantationslehre z. B. nimmt 
Funck (4, 8. 461) an, daß es ,,selbstverständlich zunächst eines be- 
stimmten Verwandtschaftsgrades, der vielleicht durch die Ähnlichkeit 
der chemischen Zusammensetzung des Protoplasmas beider Symbionten 
bedingt wird, bedarf, damit überhaupt eine Verwachsung zwischen Reis 
und Unterlage zustande kommen kann.‘ Auch KRENKE (7), der in seiner 
monographischen Bearbeitung der Transplantationslehre der Frage der 
verwandtschaftlichen Beziehungen der Pfropfpartner zueinander ein 
eigenes Kapitel widmet, bedauert, „daß wir keine ausführlichere Unter- 
suchung aller chemischen Merkmale, selbst nicht für die Arten auch nur 
eines Genus, haben“. Denn solche Daten, hebt er hervor, könnten uns 
in unseren speziellen Fragen (nämlich des Zusammenhanges zwischen 
Verwandtschaft und Pfropferfolg) vielfach helfen. Mit besonderer 
Klarheit äußert sich endlich Moriısc# (14, S. 95) über die Bedeutung 
der chemischen Artspezifität für das Gelingen von Transplantationen. 
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Denn er spricht die Annahme aus, „daß eine erfolgreiche Trans- 
plantation nur möglich ist, wenn die chemische Zusammensetzung der 
Zellen beim Reis und der Unterlage nicht wesentlich abweichen !“. Daß 
unter den für die chemische Spezifität der Arten in Betracht kommenden 
Stoffen dem Eiweiß besondere Bedeutung zukommt, wird an den 

Stellen nicht ausdrücklich hervorgehoben; bei der Rolle, 
welche die Proteine für die Lebensvorgänge überhaupt spielen, und bei 
der Baumannigfaltigkeit der Vertreter gerade dieser Körperklasse liegt 
jedoch der Gedanke an eine hervorragende Beteiligung der Eiweißstoffe 
an der Ausprägung der Artspezifität besonders nahe. 

Im Hinblick auf die große Schwierigkeit der rein chemischen Er- 
fassung artverschiedener Eiweißkörper wurde in der vorliegenden Unter- 
suchung der enzymchemische Weg beschritten, um das physiologische 
Verhalten des Preßsaftes aus Reis und Unterlage homo- und hetero- 
plastischer Pfropfungen miteinander zu vergleichen. Die enzymchemische 
Methode verdiente in unserem Falle vor der reinchemischen Methode 
um so eher den Vorzug, als sie die Möglichkeit bot, auch weitere Fragen 
zu klären, die teilweise nur locker mit dem Problem der Eiweißspezifität 
verknüpft sind. 

So war es besonders wichtig, zu prüfen, ob die Verwachsungsstellen 
selbst — wenigstens während irgendeiner Phase der Wundheilung — 
durch besondere proteolytische Aktivität ausgezeichnet sind. Denn auf 
Grund anatomischer Befunde wurde zuerst von Mävre (12, S. 28), 
später von Küster (8) und Funck (4) die Behauptung aufgestellt, daß 
der eigentlichen Verwachsung der Wundränder eine Auflösung und 
Resorption der Trennungsschicht zwischen den parenchymatischen 
Teilen der Pfropfpartner vorausgehe. Während MAULE lediglich von der 
Auflösung einer Korkschicht spricht, deutet Funck seine Beobachtungen 
ganz allgemein im Sinne einer Zersetzung nekrotischen Zellmaterials. 
Diese sich in der Verwachsungszone abspielenden Spaltungsvorgänge 
stehen nach Ansicht der Verfasser lediglich im Zusammenhang mit dem 
Ablauf der Wundheilung selbst und werden nicht erst durch eine Art- 
verschiedenheit der Partner ausgelöst. Ganz im Gegenteil hebt Funck 
hervor, daß bei heteroplastischen Pfropfungen die Resorption der 
nekrotischen Zellen langsamer erfolgt als bei homoplastischen Ver- 
bindungen. Auf der anderen Seite ist von Kostorr (6) die Ansicht 
vertreten worden, daß sich gerade in den Reisern gewisser hetero- 
plastischer Pfropfungen, bedingt durch die Eiweißspezifität, starke 

orgänge u zu deren Nachweis ebenfalls eine 
besonders eingehende Prüfung der Pfropfstellen geboten erschien. Unser 
Ziel bestand daher darin, den Einfluß festzustellen, welchen sowohl der 


_* In allerjüngster Zeit ist die Bedeutung der Artspezifitat für die Durch- 
verschiedener Protoplasmen ausführlicher von Hans WINKLER (23, 
S. 631) erörtert worden. 








in den Stengelteilen von normalen Pflanzen und Pfropfungen. 815 


Vorgang der Pfropfung selbst als auch eine etwaige Artverschiedenheit 
der Pfropfpartner auf die Verteilung der proteolytischen Aktivität im 
normalen Pflanzenstengel ausübt. 

Bevor wir also an das Studium der enzymatischen Eigentümlichkeiten 
von Pfropfungen herangehen konnten, mußten wir die Faktoren kennen- 
lernen, von deren Wirksamkeit die normale Verteilung proteolytischer 
Aktivität im Pflanzenstengel abhängig ist. Hierbei konnten wir uns 
teilweise auf die Ergebnisse neuerer Untersuchungen, die vom chemisch- 
physiologischen Standpunkt aus über die Wirksamkeit und Verteilung 
eiweißspaltender Enzyme auf verschiedene Pflanzenorgane angestellt 
worden sind, stützen. So hat LinpeErström-Lang (9, 10) unter An- 
wendung einer vor ihm ausgearbeiteten, sehr leistungsfähigen Mikro- 
methode die Verteilung der proteolytischen Aktivität in Wurzel und 
Koleoptile von Gerstenkeimlingen untersucht und hierbei gefunden, daß 
in der Koleoptile das Eiweißspaltungsvermögen ziemlich gleichmäßig 
auf das ganze Organ verteilt ist, während in der Wurzel das Maximum 
der Dipeptidaseaktivität etwa 0,8 mm von der Wurzelspitze entfernt ist. 
Ausgedehnte Untersuchungen über den Eiweißabbau in älteren, dem 
Keimlingstadium entwachsenen Pflanzen hat MoTHes (17) angestellt und 
hierbei besonders die Faktoren aufgezeigt, die zur Steigerung oder 
Hemmung proteolytischer Vorgänge beitragen. 

Da die von MoTHEs verwendeten Fermentpräparate in der Regel 
Pflanzenblättern entstammten und die von LinpERsTROM-Lane auf- 
gezeigten Befunde sich nur auf Pflanzen im Keimlingsstadium beziehen, 
mußte die Verteilung des proteolytischen Wirkungsvermögens im Pflanzen- 
stengel von uns eingehend geprüft werden. 

Um zur Lösung der verschiedenen, hier kurz angedeuteten Fragen 
beitragen zu können, erwuchs uns daher die Aufgabe, das Eiweiß- 
spaltungsvermögen des Preßsaftes aus verschiedenen Stengelzonen nor- 
maler Pflanzen sowie homoplastischer und heteroplastischer Pfropfungen 
vergleichend zu untersuchen und der proteolytischen Aktivität des 
Preßsaftes aus den Pfropfstellen besondere Aufmerksamkeit zuzuwenden. 

Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, durch deren Unterstützung 
die Arbeit ermöglicht wurde, gestatte ich mir hierfür auch an dieser Stelle den 
aufrichtigsten Dank auszusprechen. 

Bei der Ausführung der zahlreichen chemischen Analysen im Laboratorium 
wurde ich wiederum durch Herrn Dr. phil. Hans BAYERLE, bei den gärtnerischen 
Verrichtungen durch Herrn Reviergärtner ADALBERT RING in tatkräftiger Weise 
unterstützt. Genetisch einwandfreies Saatgut von Datura stramonium („Standard‘‘) 
wurde mir von Herrn Prof. Dr. BLAKesLez, Cold Spring Harbor, New-York, 
geeignetes Saatgut von Nicotiana tabacum (,,Geudertheimer, Calcar und Maryland 
Broadleaf‘) von Herrn Prof. Dr. Könıs, Tabakforschungsinstitut Forchheim 
(Baden) in liebenswürdiger Weise überlassen. Eine Mikro-van-SLYKE-Apparatur 
wurde mir von Herrn Professor Dr. W. GRASSMANN aus dem chemischen 
Staatslaboratorium zur Verfügung gestellt. Für die Förderung der Arbeiten bin 
ich allen vorgenannten Herren zu aufrichtigem Dank verpflichtet. 
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2. Versuchsmethode und Fehlerquellen. 


der Menge der in einem Ansatz aus Pflanzensaft und Eiweißsubstrat innerhalb von 
48 Stunden gebildeten Menge von Aminosäuren. Die Bestimmung der Amino- 
säuren wurde mit der Mikroapparatur nach van SLYKE ausgeführt. Der Ansatz 
enthielt, wo nicht in den Versuchsprotokollen eigens ein anderes Mischungsverhältnis 
angegeben ist, einen Teil Pflanzensaft auf 4 Teile der Eiweißlösung. In jedem 
Ansatz wurde der Aminosäuregehalt zunächst unmittelbar nach Zugabe des 
Pflanzensaftes zur Eiweißlösung bestimmt, hierauf wurden die gut verkorkten und 
mit Toluolzusatz versehenen Kölbchen in einen Wärmeschrank, der eine konstante 
Temperatur von 35° aufwies, eingestellt, und nach 48 Stunden wurden die Amino- 
säurebestimmungen wiederholt. Wo immer genügend Pflanzenextrakt zur Ver- 
fügung stand, wurden gleichzeitig mit den eigentlichen Versuchsansätzen und im 
gleichen Mischungsverhältnis auch Aufschwemmungen von Pflanzenextrakt in 
Wasser bzw. Puffer hergestellt und auch bei diesen der Anfangswert und der Amino- 
säurezuwachs nach 48 Stunden bestimmt. Ferner wurde in kurzen Zeitintervallen 
auch die Konstanz des Aminosäuregehaltes der verwendeten Eiweißlösungen 


Gegen die Verwendung dieser Methode zur Beurteilung des Eiweißspaltungs- 
vermögens von Pflanzenextrakten lassen sich vom theoretischen und vom me- 
thodischen Standpunkt aus schwere Bedenken erheben. In jüngster Zeit hat 
Morxes hervorgehoben, daß sich der Verlauf der proteolytischen Prozesse weit 
schärfer in der allmählichen Abnahme der Eiweißstoffe als in der Anreicherung 
von Aminosäuren ausprägt. Da die Aminosäurebildung das letzte Glied in der 
Kette des fermentativen Eiweißabbaues darstellt, und da nur ein Teil der Eiweiß- 
moleküle eine so weit gehende Spaltung erfährt, ist es einleuchtend, daß sich in der 
Vermehrung der Aminosäuren nicht unmittelbar die Intensität der Eiweißspaltung 
widerspiegelt. Trotzdem war in unserem Fall die Anwendung der van SLYKEschen 
Methode zur Beurteilung der Eiweißspaltung aus theoretischen Gründen berechtigt. 
Denn bei der Eigenart unserer Fragestellung mußte mit der Möglichkeit gerechnet 
werden, daß der fermentative Eiweißabbau bei heteroplastischen Pfropfungen zu 
stärker gespaltenen Produkten führt als bei homoplastischen Pfropfungen. Etwaige 
Unterschiede dieser Art mußten bei Verfolgung der letzten Stufen des Eiweiß- 
abbaues leichter erfaßbar werden als bei Beobachtung des Spaltungsbeginns. 

Große Sorgfalt erforderte dagegen die Anpassung der Versuchsmethod: an die 
durch unser Versuchsmaterial geschaffenen Bedingungen. Da es darauf ankam, 


stand jeweils nur eine sehr beschränkte Saftmenge zur Verfügung. Bei den von mir 
benützten Mikro-van SLYKE-Apparaturen wird üblicherweise jede Aminosäure- 
bestimmung mit 2 ccm der zu analysierenden Substanzen ausgeführt. Für Anfangs- 
und Endbestimmungen zusammen wären demnach mindestens 4 cem Substanz 
erforderlich. Da jede Verdünnung des Preßsaftes die proteolytische Aktivität 
stark herabsetzt, wäre unter Beibehaltung des von uns als geeignet erfundenen 
Mischungsverhältnisses zwischen Pflanzensaft und Eiweißlösung für einen Versuchs- 
ansatz von 5 cem eine Saftmenge von 1 ccm erforderlich. Die gleiche Saftmenge 
wäre auch für die Ansetzung der Aufschwemmungen jedes Extraktes in Wasser 
oder Pufferlösung in Anschlag zu bringen. Da uns aber eine Saftmenge von 2 ccm 
für jede Stengelzone auch nicht annähernd zur Verfügung stand, bestimmten wir 
den Amino-N in 0,5cem oder noch geringeren Bruchteilen der Volumeneinheit. 
Die durch die Substanzknappheit verursachte Steigerung der Fehlermöglichkeiten 
konnte nur durch besondere Sorgfalt bei Ausführung der Bestimmungen ausgeglichen 
werden. So erwies es sich als empfehlenswert, das Permanganat in den Absorptions- 
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gefäßen täglich zu erneuern und die Apparate zu reinigen. Nach Erneuerung des 


in Form feinster Bläschen im Permanganat verteilt. Erst nach Ausführung mehrerer 
Bestimmungen ist die gesamte Luftmasse aus der Apparatur entfernt. 


b) Die Saftgewinnung. 

Die in bezug auf ihre peptolytische Aktivität zu vergleichenden Extrakte einer 
Pflanze wurden stets aus Stengelpartien gewonnen, welche untereinander gleiche 
Frischgewichte aufwiesen. Eine Fehlerquelle könnte man hierbei darin erblicken, 
daß gewichtsgleiche Teile aus der basalen und der apicalen Partie des Stengels 
sich in ihrem Wassergehalt weitgehend unterscheiden. Durch Bezugnahme auf die 
Trockengewichtseinheit ließe sich eine solche Fehlerquelle leicht ausschalten. Vom 
chemischen Standpunkt aus ist eine Bezugnahme aufs Trockengewicht auch 
durchaus berechtigt und in zahlreichen Untersuchungen, die dieser Betrachtungs- 
weise Rechnung tragen [z. B. v. Ever, H. und 8. Birezr (3)], zur Anwendung 
gelangt. Da aber der wechselnde Wassergehalt der Zellen mit dem Verlauf des 
Wachstums zwangsläufig verknüpft ist, war in unserem Fall vom physiologischen 
Standpunkt aus die Bezugnahme auf die Frischgewichtseinheit vorzuziehen. 

Weiterhin hängt das Eiweißspaltungsvermögen stark von der Art der Auf- 
schlieBung der Zellbestandteile ab. Um die Schwankungen tunlichst auszuschließen, 
die durch den verschiedenen Grad der Aufbereitung der Zellinhaltskörper hervor- 
gerufen werden können, wurden stets die frischen Pflanzenteile fein zerschnitten 
und ohne Wasserzusatz mit Hilfe von Quarzsand zu einem dünnflüssigen Brei 
zerrieben. Dieser Preßsaft wurde nicht filtriert, sondern durch Nesseltuch in 
einen kleinen Meßzylinder abgepreßt und unmittelbar zur Bereitung der Ansätze 
verwendet. Bei den ersten Versuchen wurden die Extrakte so hergestellt, daß den 
Pflanzenteilen bei der Zerkleinerung allmählich das ihrem Frischgewicht ent- 
sprechende Volumen destillierten Wassers zugegeben wurde. Wegen des wechselnden 
Wassergehaltes der Pflanzengewebe führte aber dieses Verfahren zu einer sehr 
ungleichmäßigen Verdünnung der Enzyme. Darum wurde bei den späteren Ver- 
suchen der Saft zwar zunächst ohne Zugabe von Wasser in der oben beschriebenen 
Weise gewonnen, aber vor Herstellung der Ansätze mit der Hälfte der seinem 
eigenen Volumen entsprechenden Menge H,O versetzt. Bei den Hauptversuchen 
endlich unterblieb jede Verdünnung, da sich nur so das Maximum der pro- 
teolytischen Aktivität erfassen ließ. 


c) Die Eiweißlösungen. 

Nach dem Ergebnis von Vorversuchen, welche mit Albumin, Edestin, Leucyl- 
glycylglycin, Gelatine und Pepton angestellt worden waren, wurden die Haupt- 
versuche unter Verwendung einer 10%igen Lösung von Pepton Witte ausgeführt. 


daß demgegenüber der Nachteil der Verwendung von Pepton, nämlich der Mangel 
einer eindeutigen chemischen Charakterisierbarkeit, nicht ins Gewicht fiel. 


d) Berechnung der Ergebnisse. 

Als Ergebnis der Eiweißspaltung wurde der in 48 Stunden erzielte und auf 
lcem des Ansatzes berechnete Gewinn an Aminosäuren, ausgedrückt in mg N, 
angesehen. Von diesem Wert mußte der bei der Autolyse im Kontrollversuch 


22* 
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festgestellte Aminosäurezuwachs abgezogen werden. Praktisch wurde diese Kor- 
rektur allerdings fast in keinem Falle notwendig, da die in den Autolyseversuchen 
innerhalb von 48 Stunden aufgetretenen Aminosäurezunahmen in der Regel so 
er: waren, daß sie sich der Erfaßbarkeit durch unsere Methode entzogen. Auch 

Moruess (17, S. 75) führt an, „daß die blatteigenen Eiweiße dem Fermentangriff 
nur schwer zugänglich sind“. 

Der von uns in dieser Weise definierte Gewinn an Amino-N pro Kubikzentimeter 
des Versuchsansatzes wird im folgenden als Maß der ‚relativen proteolytischen 
Aktivität“ des zu prüfenden Preßsaftes bezeichnet. Die Bezeichnung ,,proteolytische 
Aktivität“ ist aus dem Grunde gewählt, weil wir, wie MoTHzs gezeigt hat, über die 
wirkliche Enzymkonzentration keinerlei Aussagen zu machen vermögen. Als 
„relatives‘‘ Maß der Aktivität ist die definierte Größe deshalb anzusehen, weil sie 
sich auf den Normalansatz (0,5 ccm Pflanzensaft + 2 ccm Eiweißlösung) bezieht 
und ‘daher von der aus dem Ausgangsmaterial wirklich gewonnenen Menge von 
Preßsaft unabhängig ist. In manchen Fällen erwies es sich aber zur Beurteilung 
der proteolytischen Aktivität einer Stengelzone als notwendig, Maßzahlen zu 
verwenden, in denen sich auch die wirklich erhaltene Saftmenge ausprägt. Solche 
Werte der „absoluten proteolytischen Aktivität‘ wurden erhalten durch Multi- 


plikation der relativen Maßzahlen mit dem Quotienten * (Anzahl Os ccm Saft) 


Erschwert wurde die Auswertung der Ergebnisse bei einzelnen Versuchsreihen 
durch die Tatsache, daß die für die Ansätze aus den Extrakten verschiedener 
Stengelzonen einer Pflanze mit Pepton ermittelten Anfangswerte untereinander 
sehr große Verschiedenheiten aufwiesen. Da der Aminosäuregehalt der Extrakte 
selbst stets nur innerhalb sehr enger Grenzen schwankte, so konnte die große 
Variabilität der Anfangswerte nur in inneren Dichteunterschieden der Pepton- 
lösungen oder in zufälligen Störungen der Apparatur (Versagen der Schüttel- 
vorrichtung, Unterbrechung des abzumessenden Gasfadens) begründet sein. Ver- 
suchsreihen, bei denen die Schwankungen der Anfangswerte durch Ursachen der 
letztgenannten Art hervorgerufen wurden, erfuhren eine Korrektur in der Weise, 
daß aus den für sämtliche Stengelzonen einer Pflanze ermittelten Anfangswerten 
das arithemische Mittel errechnet und auf dieses der N-Gewinn jeder Zone in 
48 Stunden bezogen wurde. Die mit solchen Korrekturen versehenen Versuchsreihen 
sind im Text eigens kenntlich gemacht. Versuche, bei denen allzu erhebliche 


Schwankungen der Anfangswerte auftraten, wurden verworfen. 


Bei der nun folgenden Beschreibung der einzelnen Versuchsreihen 
sollen zunächst Untersuchungen über jene Faktoren angeführt werden, 
welche Einfluß auf den Verlauf enzymatischer Spaltungen in vitro 
ausüben (A), dann sollen Versuche mitgeteilt werden, die auf Klärung 
der Frage abzielen, ob sich verschiedene Stengelzonen einer Pflanze nach 
dem Maß ihrer peptolytischen Aktivität charakterisieren lassen. Diese 
Frage soll zunächst (B) an normalen Pflanzen geprüft werden, hierauf 
soll untersucht werden, ob die normale Verteilung der peptolytischen 
Aktivität im Pflanzenstengel durch den natürlichen Entwicklungs- 
verlauf der Pflanze (C) oder durch experimentelle Beeinflussung (Ver- 
dunkelung, Ringelung) (D) verändert werden kann. Hieran soll sich 
endlich in einem speziellen Teil (E) die Behandlung der Verteilung 
peptolytischer Aktivität in Pfropfungen schließen. 
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3. Mitteilung der Versuchsergebnisse. 


A. Die Wirkung äußerer Faktoren auf die proteolytische Aktivität von 
Stengelextrakten in vitro. 


I. Die Abhängigkeit der Eiweißspaltung von der H-Ionenkonzentration. 

Die Ergebnisse unserer Versuche über den Einfluß der aktuellen 
Acidität auf die proteolytische Aktivität des Preßsaftes aus Blättern 
und Stengelteilen von Nicotiana tabacum und Datura stramonium sind 
in Tabelle 1 zusammengestellt. 


Einige Angaben über das zu jeder Versuchsreihe verwendete Material sollen 
der Tabelle vorausgeschickt werden. 

Die zu den verschiedenen Versuchen verwendeten Pepton- und Gelatine- 
lésungen (je 10%) wurden durch Auflésung abgewogener Mengen der Substanzen 
in Phosphatpuffergemischen gewonnen. Die bei den ersten Versuchsreihen ver- 
wendeten Puffergemische (1/10 m. Zitronensäure und 1/5m. Na,HPO,) konnten 
gegenüber der starken Eigenpufferung der Pepton- und Gelatinelösungen (p,, 7,0 
bzw. 4,4) ihre aktuelle Acidität nicht aufrechterhalten. Die bei den späteren 
Versuchsreihen verwendeten Puffergemische, welche die doppelte Menge von 
Puffersubstanzen enthielten, erwiesen sich als besser geeignet in bezug auf Konstant- 
erhaltung der aktuellen Acidität. Die Pflanzensäfte selbst (Datura stramonium 
Pu = 4,6—4,9, Nicotiana tabacum p,, = 5—5,4) wiesen keine starke Eigen- 
pufferung auf. Die p,,-Werte der Versuchsansätze wurden vor Beginn und nach 
Abschluß der Versuche kolorimetrisch mit Hilfe Wuurrscher Lamellen oder des 
Komparators nach MicHAELIS bestimmt. 

a) Zu dem Versuch vom 25.9. wurde Preßsaft verwendet, der dem Stengel 
einer frischen, 5 Monate alten Tabakspflanze G. (= Geudertheimer) Nr. 31, ent- 
stammte. Die Versuchspflanze war 42cm lang, Ds = 0,93 cm. 25cm = 12,5g 
wurden zur Preßsaftgewinnung verwendet, die Ausbeute betrug 8,0 ccm Saft. Die 
peptolytiscbe Aktivität wurde geprüft in wässerigem Pepton (p, = 6,9) und bei 
Py-Werten von 4,0, 4,5, 6,0. — b) Am 16.9. wurde Preßsaft aus 45g Stengelteilen 
einer kräftigen 5 Monate alten Topfpflanze von Datura stramonium Stand. her- 
gestellt. Ein älterer Gabelast und junge Zweige kamen zur Verwendung. — 
c) Am 10. 10. wurde zur PreBsaftgewinnung ein 31 cm langer Stengel von Nicotiana 
tabacum G. 67 (12,7 g Frischgewicht) sowie der restliche Gabelast der bei Versuch b 
verwendeten Topfpflanze von Datura stramonium (25,5 g Frischgewicht) ver- 
wendet. — d) Am 11.10. wurde aus einem 43 cm langen Gabelast von Datura 
stramonium Stand. 87 (35 g Frischgewicht) und den Stengelteilen von Nicotiana 
tabacum G. 94 (13,5 g Frischgewicht) Preßsaft bereitet. — e) Am 14. 10 wurden 
etwa 20 g Blätter der am 11. verwendeten Tabakpflanze zur Saftgewinnung benutzt, 
am 21.10. 20 g ältere Blätter von Datura stramonium. 


Aus den Angaben unserer Tabelle lassen sich die folgenden Grund- 
lagen für die weitere Verfolgung unseres Problems entnehmen. 

1. Der Zusatz von Preßsaft aus Stengelteilen von Tabak oder Datura 
zu Pepton oder Gelatine führt zu einer deutlichen, an einen bestimmten 
Pu-Bereich gebundenen Spaltung dieser Eiweißkörper. 

2. Der rohe Preßsaft aus Pflanzenteilen dürfte auch hier ein Gemisch 
aus Proteinasen und Peptidasen enthalten. [Vgl. Moruzs 1933, 29 und 
Hotter und LINDESTRôM-LANG (9).] Da aber das Maximum der 
Wirksamkeit innerhalb des p,-Bereiches von 4,9—6,9 gefunden wurde, 
während die stärkste Wirksamkeit gegenüber Gelatine nach den wenigen 
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Tabelle 1. Maßzahlen der relativen proteolytischen Aktivität bei 








Pu [29-34 [34-39 | 8,9-4,4 | 44-40 | 4,9-5,4 | 5,4-5,9 | 5,0-6,4 | 6,4-6,9 | 6,9-7,4 
1. Nicotiana tabacum. 
22. 9. 0 0,27 | 0,42 0,42 |$0,42 
3. 10. 0,34 0,52 |$0,44 
10. 10. 0,17 0,48 | 0,49 $0,46 
11. 10. 0,11 0,13 0,52 0,39 
8 0,11 | 0,17 | 0,40 | 1,24 | 1,01 1,79 | 0,86 
M 0,11 | 0,09 | 0,20 | 0,41 | 0,502 0,45 | 0,43 
14. 10. Blatter | 0 0,84 | 1,08 1,20 |50,934 
(verdünnt) 
2. Datura stramonium. 
26. 9. 0,25 1,32 | 0,91 |$0,79 
10. 10. 0 O14 0,31 | 0,93 |{1,16 0,65 
11. 10. 0  |0,396 | 0,624 0,636 |50,46 
~ 0,25 |0,396 | 0,914] 0,31 | 2,25 | 2,706| 1,25 | 0,65 
M 0,083 | 0,396 | 0,305 | 0,31 | 1,125 | 0,902! 0,625 | 0,65 
21.10. Blätter 0,40 2,18 |2,09 |$2,78 | 2,31 
26.9. Gelatine 0 0,15 |$0,55 0,47 





























Bei den in der Tabelle mit $ bezeichneten Werten sind ungepufferte (wässerige) 
Eiweißlösungen verwendet worden. 


Orientierungsversuchen in etwas saurerem Bereich zu liegen scheint, 
handelt es sich weder um Enzyme von der Art der Tryptase noch um 
solche von Art der Pepsinase, sondern wohl vorwiegend um proteolytische 
Enzyme vom Papaintyp, die isoelektrisches Eiweiß spalten. Dieser 
Enzymtypus wurde auch unter anderem von MoTHes als üblicher 
Repräsentant der intracellulären Eiweißspaltung in höheren Pflanzen 
festgestellt. 

3. Der Preßsaft aus Stengelteilen besitzt nur einen Bruchteil der 
Wirksamkeit der von uns geprüften Blattextrakte. 

4. Ein statistisch sicher gestellter Vergleich der Unterschiede der 
proteolytischen Aktivität bei den Preßsäften aus Tabak- und Datura- 
stengeln läßt sich auf Grund der vorliegenden Ergebnisse noch nicht 
durchführen. Die Versuche sprechen dafür, daß das Maximum für die 
Wirksamkeit des Daturasaftes ausgeprägter ist und näher dem Neutral- 
punkt liegt als das Wirkungsmaximum des Tabakpreßsaftes. 

5. Die Wirkung von Stengelpreßsaft auf wässerige Eiweißlösungen 
wurde nicht wesentlich geringer befunden als die auf optimal gepufferte 
Lösungen. Aus diesem Grunde wurden bei den Hauptversuchen ebenfalls 
vielfach ungepufferte Eiweißlösungen verwendet, um den in der Pflanze 
herrschenden Bedingungen möglichst nahezukommen. 

Im Anschluß an die eben besprochenen Versuche, die sich mit dem 
Einfluß äußerer Bedingungen auf die Enzymwirkung befaßten, sollen 
nun weitere Versuche zur Kenntnis des Mechanismus der von uns beob- 
achteten enzymatischen Spaltungen mitgeteilt werden. 
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II. Enzymatische Spaltungen an verschiedenen Substraten und mit 

wechselnden Saftmengen. 

a) Versuche mit verschiedenen Substratlösungen. 

Außer mit Pepton und Gelatine (s. Tabelle 1) wurden von uns orientierende 
Versuche über die Wirksamkeit von Pflanzenpreßsaft auch an Albumin, Edestin 
und Leucylglycylglycin (L.G.G.) ausgeführt. Der Ausfall der Versuche bei den 
Ansätzen mit Albumin und Edestin war ungleichmäßig, namentlich bei Edestin 
machte sich der geringe Grad von Wasserlöslichkeit störend bemerkbar. Bessere 
Ergebnisse wurden bei Verwendung von L.G.G. erzielt. Die einschlägigen Versuche 
sollen hier wiedergegeben werden, da die Feststellung nicht ohne Bedeutung ist, 
ob auch Polypeptidasen im Preßsaft aus Pflanzenstengeln wirksam sind. Die 
verwendete L.G.G.-Lösung enthielt 1,53g in 25ccm einer m/3 Phosphatlösung 
von Py = 7,0. 

Um eine sichere Beurteilung der Bewertbarkeit dieser Versuche zu ermöglichen, 
soll hier nicht nur das Maß der proteolytischen Aktivität, also der bei Abbruch 
der enzymatischen Spaltung beobachtete Gewinn an Amino-N, sondern auch der 
bei Beginn und bei Beendigung der Versuche tatsächlich gemessene Wert des 
Amino-N in den Ansätzen mit L.G.G. und in den Kontrollansätzen mit H,O 
mitgeteilt werden. 

1. Versuch vom 5. 7. 33. 

Aus 30g Stengelteilen junger en von Nicotiana tabacum (Calcar) 
werden 20 ccm unverdünnten Saftes gewonnen. Mit diesem Saft werden die folgen- 
den Ansätze bereitet: 

1 lecm Saft + 4cem L.G.G. + 5 cem H,O 
2 lccm Saft +9cem H,O 
3 2ccm Saft + 4 cem L.G.G. + 4ccm H,O 
4 2ccm Saft + 8 cem H,O 
5 Occm Saft +4cem L.G.G. + 6 cem H,O 


Die Ergebnisse dieses Versuches sind in Tabelle 2 zusammengestellt. 


Tabelle 2. 
Versuchsansätze Kontrollansätze 








mg N bei] mg N N- mg N bei| mgN N- 
Versuchs- | nach Gewtan Versuchs- | nach Gewinn 
beginn | 48 Std. beginn 48 Std. 





Ansatz 1 und zugehörige 




















Kontrolle (2) . : 3,095 | 3,405 | 0,31 0,011 0,033 0,022 
Ansatz 3 und zugehörige 

Kontrolle (4) . .. 3,03 3,55 0,52 0,045 | 0,077 0,032 
AS D: 20505 Boss 3,625 | 3,60 | — 0,025 


Wir können aus diesem Versuch entnehmen, daß auch L.G.G. durch 
Tabakpreßsaft gespalten wird, und daß bei Erhöhung der Saftmenge 
auch eine Steigerung der enzymatischen Aktivität — wenn auch, wie 
dies bei enzymatischen Vorgängen zu erwarten ist, nicht in stöchio- 
metrischen Verhältnissen — beobachtet werden kann. In den Versuchs- 
ansätzen, in denen sich autolytische Vorgänge abspielen, trat nur eine 
sehr geringfügige Zunahme an Amino-N zutage. In der Substratkontrolle 
trat keine enzymatische Spaltung auf. 
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2. Versuch vom 13. 7. 33. 

Als Ergänzung zu den obigen Befunden soll im folgenden ein Versuch mitgeteilt 
werden, bei dem 10 ccm PreBsaft aus 18 g Stengelteilen von Datura stramonium 
Stand. Nr. 19 Verwendung fand. 

Analysiert wurden die folgenden Ansätze: 

1 4 com Saft + 2 ccm L.G.G. 
2 4 ccm Saft + 2 cem H,O 
3 0,5 cem Saft + 2 cem L.G.G. 
4 0,5cem Saft + 2 cem H,O 


Die Versuchsergebnisse sind aus Tabelle 3 zu ersehen. 





Tabelle 3. 
"ai | ™EN | wn. | “bo | men | x. 
{#4 120 Std. Gewinn Kr 120 Std. Gewinn 





Ansatz 1 und Kontrolle (2) | 3,542 | 4,50 | 0,958 | 0,394 | 0,486 | 0,0928 
Ansatz 3 und Kontrolle (4) | 5,84 8,12 | 2,28 0,109 | 0,153 | 0,044 




















Obwohl beim vorliegenden Versuch die Versuchsdauer und das 
Mischungsverhältnis der Bestandteile in den Ansätzen anders gewählt 
worden waren als bei Versuch 1, so läßt sich doch aus den Werten der 
Tabelle 3 entnehmen, daß auch Preßsaft aus Daturastengeln eine 
enzymatische Spaltung von L.G.G. herbeizuführen vermag. 

Aus den Ergebnissen dieses Versuches geht besonders deutlich hervor, 
daß es sich tatsächlich um enzymatische Spaltungsvorgäne handelt. Denn 
für den Ausfall von langfristigen Enzymreaktionen kommt in allen 
Fällen, in denen das Enzym in so reichlicher Menge vorhanden ist, daß 
es nicht die Rolle eines begrenzenden Faktors spielt, dem Substratgehalt 
des Ansatzes entscheidende Bedeutung zu. Diese Eigenart der Enzym- 
wirkungen erklärt auch die Unterschiede zwischen den Ergebnissen der 
Ansätze 1 und 3. Da allerdings die proteolytische Aktivität der Pflanzen- 
säfte bei unseren weiteren Versuchen vielfach sehr gering war, und da 
überdies die enzymatischen Spaltungen nach 48 Stunden unterbrochen 
wurden, wurde nie ein völliger Abbau der Eiweißkörper herbeigeführt. 
Deshalb kam dem Pflanzensaft in der Regel die Rolle eines begrenzenden 
Faktors zu, dessen Bedeutung durch die folgenden Versuche noch etwas 
eingehender erläutert werden soll. 


b) Der Einfluß der Saftmenge auf peptolytische Vorgänge. 

Bei den folgenden Versuchen wurde als Substrat eine 10%ige Peptonlösung 
verwendet. Der Preßsaft wurde bei Versuch 3 aus Stengelteilen von Nicotiana 
tabacum Calcar, bei Versuch 4 aus Stengelteilen von Datura stramonium gewonnen. 
Der bei den verschiedenen Ansätzen der Versuche 3 und 4 erzielte Gewinn an 
Amino-N (mg N auf 1 ccm des Ansatzes bei Versuchsabschlu8 — mg N auf 1 ccm 
des Ansatzes bei Versuchsbeginn) ist aus Tabelle 4 zu entnehmen. 
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Tabelle 4. 
Versuch 3 (19. VI.) Versuch 4 (22. VI.) 
N- N- 
I. Ansätze mit Tabakpreßsaft a II. Ansätze mit DaturapreBsaft r- 
96 Std. 48 Std 
1 |4ccm Saft + 4 cem Pepton | 0,48 1 |4ccm pre noce > Pepton | 0,675 
+ 2 cem H,O + 2 ccm H,O 
2 |2 ccm Saft + 4 ccm Pepton | 0,345 | 2 | 2 cem Saft + 4 cem Pepton | 0,38 
+ 4 cem H,0 + 4 ccm H,0 
3 |2ccm Saft! + 4ccem Pepton | 0,20 | 3 | 1ccm va re Pepton | 0,035 
+ 4 cem H,0 + 5 cem H,0 
4 | 4 ccm Saft + 6 cem H,O 0,018 | 4 | 0,25 ccm Saft + 4 ccm Pepton| 0,065 
+ 5,75 cem H,O 
5 |2ccm Saft + 8 cem H,O 0 5 4 cem Saft + 6 ccm H,O | 0,068 
6 |2ccm Saft1 + 8 cem H,O |0 6 | 2 cem Saft + 8 ccm H,O = 
7 1 ccm Saft + 9 ccm _ 
8 0.25 ccm Saft + 9,15 com H,O 0,055 


1 Der bei den Ansätzen I. 3 und 6 verwendete Preßsaft entstammte der gleichen 
Pflanze, war aber gesondert vom übrigen gewonnen worden. 


Aus den Werten dieser Tabelle geht mit großer Deutlichkeit hervor, 
welch großen Einfluß die Saftmenge auf den Erfolg der peptolytis :hen 
Spaltungen ausübt. Bei Versuch 4 blieb die enzymatische Wirkung von 
lccm Saft oder einem Bruchteil hiervon unterhalb der Grenze der 
Nachweisbarkeit. Doch die Versuche zeigen auch, daß nicht nur die 
Saftmenge, sondern auch die Konzentration des Saftes von ausschlag- 
gebender Bedeutung für den Erfolg der peptolytischen Spaltungen ist. 
Deshalb wurde bei den folgenden Versuchen, die auf einen Vergleich der 
proteolytischen Aktivität der Preßsäfte aus verschiedenen Stengelzonen 
einer oder mehrerer Pflanzen abzielten, Wert darauf gelegt, daß 1. stets 
gleiche Gewichtsmengen der zu vergleichenden Zonen als Ausgangs- 
materialien für die Preßsaftherstellung verwendet wurden, 2. daß der 
Preßsaft stets auf die gleiche Art hergestellt wurde, und 3. daß die 
Versuchsansätze sich stets aus 1 Teil Pflanzenpreßsaft und 4 Teilen 
Substratlösung zusammensetzten. 


B. Die Verteilung der peptolytischen Aktivität in den Stengelteilen 
normaler Pflanzen. 


I. Versuche mit Nicotiana tabacum. 


a) Versuch vom 18. 10. 

Die Tabakpflanze, bei der wir die normale Verteilung der peptolytischen 
Aktivität in Pflanzenstengeln kennenlernen wollen (G. 113), wies eine Länge von 
52,1 cm auf, die Beblätterung begann erst 20 cm oberhalb der Basis. Basis D = 
l1,1em, D, em = 0,67 cm. Der Stengel wurde in 5 Zonen zu je 4g Frischgewicht 
geteilt, die in der folgenden Weise gekennzeichnet waren: 
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Zone | Zabl der u "oué 
OR. te amie si < | 7,6 _ 0,62 
b) Acropetal anschließend 9,5 - 0,72 
ee D ET. 10,8 6 1,24 
d) Unter Spitze . . . . . . 9,4 5 1 
D . nos same 14,8 8 etwa 1,70 


Die Ergebnisse der van SLYKE-Bestimmungen in der ausfiihrlicheren 
Form der Darstellung, wie sie in Tabelle 2 zur Anwendung kam, sind 
in Tabelle 5 zusammengestellt. Sämtliche 5 Versuchsansätze enthielten 
0,5 com Preßsaft und 2,0 cem Pepton, von den Preßsäften b, c und d 
wurden auch Kontrollaufschwemmungen in Wasser hergestellt, die 
0,5 ccm Saft auf 2ccm H,O enthielten. 

















Tabelle 5. 
Rela I 
Amino-N in mg ue" - — dunes 
bei Versuchs-| „ch 48 Std. a. den Ver- > den Be 
OP. 7. et 3,56 3,89 0,33 _ 
b) Acropetal anschlieBend 3,56 3,69 0,13 0,06 
UN ln ne 3,45 3,80 0,35 0 
d) Unter Spitze . . . . . . 3,43 3,904 0,474 0 
u ME ES dur ue 3,43 4,10 0,67 a 








Uber der basalen Zone treffen wir ein Minimum der peptolytischen 
Aktivität an, die enzymatische Wirksamkeit des Preßsaftes nimmt von 
hier aus sowohl in basipetaler als in acropetaler Richtung zu. Während 
aber der Extrakt aus der basalen Zone nur über eine mäßige Aktivität 
verfügt, steigert sich die Wirksamkeit des Extraktes in der Spitzenregion 
bis zur doppelten Höhe des in der basalen Region gefundenen Wertes. 

Ohne vorläufig näher auf die Gründe einzugehen, aus welchen sich 
eine derartige Verteilung der peptolytischen Aktivität im Stengel erklärt, 
sei nur darauf hingewiesen, daß die basale Zone in unserem Versuch eine 
gewisse Sonderstellung einnimmt, und daß sich zwischen dem Ausmaß 
der Beblätterung einer Zone und dem Grad der peptolytischen Aktivität 
ihres Extraktes eine gewisse Parallelität erkennen läßt. 

Die hier durchgeführte Charakterisierung der einzelnen Stengelzonen 
erfolgte nach dem peptolytischen Wirkungsvermögen, welches gleiche 
Volumeinheiten der Preßsäfte aus den verschiedenen Zonen aufweisen. 
Wenn wir aber die peptolytische Wirksamkeit einer Zone in ihrer 
Gesamtheit erfassen wollen, müssen wir auch die aus jeder Zone ge- 
wonnene Saftmenge in Betracht ziehen. Daher sind in der folgenden 
Übersicht die für die Extrakte aus den 5 Stengelzonen ermittelten 
Maßzahlen der absoluten peptolytischen Aktivität angegeben. 
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a b c d e 
0,41 0,187 0,867 1,475 etwa 2,3 

Da die Saftausbeute der Spitzenregion nur schätzungsweise bestimmt wurde, 
läßt sich dieser Wert nur annähernd richtig angeben. 

Wir können aus dem Ergebnis unserer Berechnungen erkennen, daß 
die Einstufung der einzelnen Zonen nach den „absoluten‘‘ Werten des 
enzymatischen Wirkungsvermögens unserer Preßsäfte mit der früher 
vorgesehenen Anordnung nach der „relativen‘‘ peptolytischen Aktivität 
im wesentlichen übereinstimmt. Nur wird bei Berücksichtigung der 
Saftausbeute das größere Wirkungsvermögen der saftreichen acropetalen 
Regionen besonders verdeutlicht. 

Um entscheiden zu können, inwieweit diesen Ergebnissen allgemeinere 
Bedeutung zukommt, soll nun ein weiterer Versuch über die Verteilung 
der peptolytischen Aktivität in einer normalen Tabakpflanze mitgeteilt 
werden. 

b) Versuch 6 vom 20.9. 

Beschreibung der Versuchspflanze. 

Nicotiana tabacum G. 29, Länge = 26 cm, Basis D = 0,77 cm, Dio em = 0,6 em, 
Pflanze nicht blühend. 


Die einzelnen Zonen sind in der folgenden Weise gekennzeichnet: 




















Gewicht Zahl Saftausbeute 
1 ing der Blätter in com 
it ee gar 4,5 2 = 0,7 
b) Acropetal anschlieBend . . 6,9 2 2 0,8 
c) Unter Spitze ...... 6,0 2 3 0,8 
d) Spitze ds sl 0 oe ae 7,5 2 4 1,1 


Die in den einzelnen Zonen bei Beginn und Beendigung des Versuches 
festgestellten Werte an NH, = N, ausgedrückt in mg, sowie die relativen 
und absoluten Maßzahlen der peptolytischen Aktivität sind in Tabelle 6 
angegeben. 























Tabelle 6. 
Amino-N in mg Peptolytische Aktivität 
bel Perche" Inach 48 Std] relativ absolut 
ds... en we 2,682 3,044 0,362 0,506 
b) Acropetal anschließend . . . 2,64 3,050 0,41 0,655 
c) Unter Spitze . : .'. . .. 2,55 3,38 0,83 1,33 
ds 0. DR. à 2,704 2,82 0,116 0,268 


Aus dem Vergleich der Tabellen 5 und 6 ergibt sich als gemeinsames 
Merkmal der Verteilung der peptolytischen Aktivität auf die beiden 
untersuchten Tabakstengel, daß in acropetaler Richtung eine Steigerung 
der enzymatischen Wirksamkeit des Preßsaftes festzustellen ist. Aber 
auch deutliche Unterschiede treten im Verhalten der beiden Pflanzen 
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zutage. Der Extrakt aus der Spitzenregion selbst, der bei unserem 
Versuch 5 besonders wirksam befunden worden war, zeigte beim vor- 
liegenden Versuch 6 einen ganz geringen Grad peptolytischer Aktivität, 
und auch die Basalregion läßt hier nichts von der Sonderstellung 
erkennen, die wir ihr in bezug auf das Spaltungsvermögen ihres PreB- 
saftes eingeräumt hatten. 

Daß solche Unterschiede zwischen unseren beiden Kontrollpflanzen 
zutage treten, ist bei der rein willkürlichen Abgrenzung der Zonen nicht 
zu verwundern. Ist z. B. der Preßsaft aus jenen Stengelteilen durch 
besondere enzymatische Aktivität ausgezeichnet, an denen die größte 
Anzahl der ausgewachsenen und assimilationstüchtigen Blätter entspringt, 


« so besteht wegen der Aufteilung 
der Stengelteile nach gleichen 

v RT Gewichtseinheiten durchaus 

| oa i die Méglichkeit, daB diese Zone 
—— x maximaler Wirksamkeit bei der 






7; ‘x. Aufteilung im einen Fall der 
- Spitzenpartie, im anderen der 
5 rst basipetal anschlieBenden Partie 

Lx x zufällt. Diese Annahme wird 

. Tes. cran Me Trt Splat Spite vielleicht durch den Hinweis 


a. Re der rel. 9a mer verdeutlicht, daß bei Versuch 5 
aa Ayo ned E En die von uns als Spitzenpartie 








(N. 
(D.B.-- -, Tab. 12), ©) Spitze verdunkelt  bezei ie 
(D.Sp. ---. -, Tab. 13), und d) Pflanzen mit ichnete Gewichtsmenge des 


Ringelungezone (R. ---------- , Tab. 14). Stengels 14,8 cm umfaßte, wäh- 
rend bei Versuch 6 der gleichen 
Partie nur 7,5 cm zugeteilt wurden. Diese Überlegung gilt in ganz ent- 
sprechender Weise auch für die Basalregion. Die tatsächliche Verteilung 
der peptolytischen Aktivität im Pflanzenstengel läßt sich daher nicht 
aus den Ergebnissen einer einzelnen Versuchsreihe, sondern nur aus der 
Zusammenfassung aller einschlägiger Beobachtungen erkennen. In der 
folgenden Übersicht finden wir daher das arithmetische Mittel aus je 
4 Beobachtungen über den Wert der relativen peptolytischen Aktivität 
angegeben, der bei Extrakten aus aufeinanderfolgenden Stengelzonen 
normaler, nicht blühender Tabakpflanzen aufgefunden wurde. 


Basis acr. anschl. Mitte Unter Spitze Spitze 
0,277 0,24 0,385 0,597 0,447 


Wir sehen diese Mittelwerte, die zwar noch einer weiteren statistischen 
Sicherung bedürfen, aber uns doch ein ungefähres Bild von der wahren 
Verteilung der peptolytischen Aktivität im Stengel zu geben vermögen, 
auf Abb. 1 graphisch veranschaulicht. Die Aktivitätskurve zeigt eine 
ganz leichte Erhebung an der Basis und steigt von ihrem oberhalb der 
Basis gelegenen Tiefpunkt stetig bis in die Zone unterhalb der Spitze 
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an. In der Spitzenregion selbst ist wieder eine leichte Minderung des 
enzymatischen Spaltungsvermögens zu beobachten. Inwieweit wir be- 
rechtigt sind, in diesen Befunden den Ausdruck eines irgendwie mit dem 
Leben der Pflanze verknüpften Verteilungsmodus zu erblicken, soll erst 
an späterer Stelle erörtert werden. Jedenfalls liefern uns diese Zahlen 
für die Feststellung der Verteilung der proteolytischen Aktivität in 
Pflanzen, welche experimentellen Beeinflussungen unterworfen worden 
waren, die notwendige Vergleichsgrundlage. 

Als Ergänzung sollen im folgenden noch kurz die Ergebnisse von 
Spaltungsversuchen angeführt werden, die ebenfalls mit den Preßsäften 
aus Stengelteilen einer normalen Tabakpflanze ausgeführt wurden, bei 
denen aber als Substrat nicht Pepton, sondern Gelatinelösung ver- 
wendet wurde. 

Beschreibung der Versuchspflanze. 

Nicotiana tabacum G. gut beblättert, nicht blühend. L = 31 cm, Basis D = 
0,9 em, D;ocm = 0,6 em. 

Nähere Angaben über die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und die Saft- 
ausbeute sowie die mit den Extrakten aus den 3 Stengelzonen erzielten Maßzahlen 
der relativen und absoluten proteolytischen Aktivität sind aus Tabelle 6a zu 
entnehmen. 











Tabelle 6a. 
Ausgangsmaterial rs "ur 
ie in ae D der en lativ absolut 
Tit) Ses 5,2 3,65 3 1,68 0,09 0,32 
sr ru. à 9 3,65 3 2,08 0,035 0,145 
a 14 3,65 3 2,31 0,09 0,415 




















Ein Vergleich der Werte dieser Tabelle mit den Ergebnissen der 
vorausgehenden Versuche zeigt uns, daß die in den Ansätzen mit Gelatine- 
lösung erzielten Maßzahlen der enzymatischen Aktivität der Preßsäfte 
weit geringer waren als jene, welche bei Verwendung von Peptonlösung 
gefunden wurden. Wegen des geringen Wirkungsvermögens der Pflanzen- 
extrakte gegenüber Gelatinelösung mußten die Preßsäfte hier auch aus 
größeren Gewichtsmengen des Ausgangsmaterials gewonnen werden. 
Dabei fielen bei diesem Versuch der Spitzenzone Spengelteile zu, die 
bei den vorausgehenden Versuchsreihen der unter der Spitze liegenden 
Partie zugerechnet worden wären. So ist es nicht zu verwundern, daß 
wir hier den leichten Rückgang des enzymatischen Wirkungsvermögens 
in der Spitzenregion nicht festzustellen vermögen. Doch finden wir 
auch bei unserem Versuch ein Minimum der enzymatischen Aktivität 
in der Zone oberhalb der Basis und von da an einen Anstieg des Wirkungs- 
vermögens in acropetaler und basipetaler Richtung. Wegen dieser 
grundsätzlichen Übereinstimmung des Bildes von der Verteilung des 
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enzymatischen Wirkungsvermögens in Pflanzenstengeln, das wir Ver- 
suchen mit Pepton- und mit Gelatinelösung entnehmen können, dürfen 
wir wohl annehmen, daß auch die in unseren weiteren Versuchen 
ermittelten Werte der peptolytischen Aktivität in gewissem Umfang 
ebenso als Maßzahlen der proteolytischen Aktivität im engeren Sinn 
betrachtet werden können. 


II. Versuche mit Datura stramonium. 

So willkürlich auch die Aufteilung des Stengels in gewichtsmäßig 
gleiche Partien sein mag, so liefert diese bei Tabakpflanzen wegen deren 
geringer Verzweigung und allseitiger Beblätterung doch einigermaßen 
morphologisch gleichwertige Elemente. 

Bei Daturapflanzen dagegen bedingt die zymöse Art der Verzweigung 
und die Bindung der Blattinsertion an die Gabelungsstellen eine größere 
morphologische Verschiedenheit zwischen den aufeinanderfolgenden ge- 
wichtsgleichen Stengelpartien. Deshalb ist auch hier die Feststellung 
der Verteilung der peptolytischen Aktivität auf verschiedene Stengel- 
partien mit größeren Schwierigkeiten verknüpft. 

a) Versuche an älteren Topfpflanzen. 


a) Versuch vom 19. 9.33. — Beschreibung der Versuchspflanze. 

Datura stramonium Stand. Nr. 202. Eine 42cm lange, unbeblätterte Haupt- 
achse trägt zwei Gabeläste von 42 und 30cm Länge. Die Gabeläste sind in den 
acropetalen Teilen reich beblättert und tragen Blütenknospen und Früchte. 
Basis D = 1,46 cm, D, = 1,1 cm, unter Gabelung D = 1,25 cm. 

Die einzelnen Stengelpartien sind in der folgenden Weise charakte- 
risiert : 





Länge in cm | Gewicht in g | Beblätterung Ba ng 

















Dal ie ala 3 4 0 1,15 
Anschluß acropetal . . . 3,5 4 1 1,07 
AnschluB Er 4,5 4 1 + 
Unter RER 5,0 4 0 ’ 
Gabelast Spites Spitze... . . - 18 4 zahlreich 1,5 
Aus Tabelle 7 sind die Ergebnisse dieses Versuches zu ersehen. 
Tabelle 7. 





mg 
Amino-N 
bei 
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Der Besprechung der Versuchsergebnisse sei die Bemerkung voraus- 
geschickt, daß nur die 3 basalwärts gelegenen Zonen aus aneinander 
anschließenden Stengelteilen bestanden, während die beiden apikalen 
Zonen voneinander und von den. basalen Partien durch Stengelteile 
getrennt waren, welche nicht zu dan Analysen herangezogen wurden. 

Die Werte unserer Ts belle lassen uns zwei Maxima der peptolytischen 
Aktivität erkennen, von denen das erste im oberen Drittel der Haupt- 
achse, das andere in der noch wachstumsfähigen, wohlbeblätterten 
Spitze eines Gabelastes gelegen ist. Unter der Gabelung selbst und in 
den basalen Partien liegen Minima der Enzymwirksamkeit. 

Ziehen wir statt dieser relativen Werte des Amino-N-Gewinnes die 
absoluten Werte in Betracht, in denen sich außer dem Spaltungsvermögen 
auch die Menge des Saftes ausprägt, so nehmen hier die Zonen unmittelbar 
an der Basis und unterhalb der Gabelung eine günstigere Stellung ein, 
doch bleibt im übrigen das wechselseitige Verhältnis der Wirksamkeit 
der einzelnen Zonen erhalten. 

Die hier für Datura festgestellte Bewertung der einzelnen Zonen läßt 
sich auch mit der Verteilung der enzymatischen Wirksamkeit auf die 
einzelnen Abschnitte des Tabakstengels vergleichen. Die nur leise 
angedeutete Sonderstellung der Basalzone, der zunächst stetige Anstieg 
der Wirksamkeit der Säfte mit der Stengelhöhe des Ausgangsmaterials 
und das Aktivitätsmaximum der Preßsäfte aus den wohlbeblätterten 
apicalen Partien sind Erscheinungen, welche sich in gleicher Weise an 
Tabak- und Daturastengeln beobachten lassen. Nur macht sich in 
bezug auf die Verteilung der peptolytischen Aktivität die stärkere Ver- 
zweigung der Daturastengel insofern geltend, als hier der Anstieg von 
der Basis zur Spitze durch Zonen verminderter Wirksamkeit, eben die 
Gabelungsstellen, unterbrochen wird. Inwieweit die bei unserem Versuch 7 
festgestellte Aktivitätskurve den normalen Verteilungsmodus der en- 
zymatischen Wirksamkeit widerspiegelt, läßt die folgende Aufstellung 
erkennen, die Mittelwerte aus Beobachtungen über die relative Aktivität 
der Preßsäfte verschiedener Zonen an 4 Versuchspflanzen von Datura 
stramonium enthält. Für die Spitzenregion, für die keine weiteren 
Feststellungen vorliegen, ist der entsprechende Wert aus Tabelle 7 ein- 
gesetzt worden. 


. acropetal acropetal Mitte Unter . 
Basis „nschließend anschließend Hauptachse Gabelung Spitze 
0,55 0,477 0,561 0,51 0,406 1,178 


Auch aus diesen Mittelwerten geht die von uns mit der starken 
Verzweigung der Daturastengel in Zusammenhang gebrachte Kompli- 
ziertheit der Verteilung der proteolytischen Aktivität klar hervor. 

Da es für unsere Untersuchungen an Pfropfungen erwünscht war, 
Versuchsobjekte verwenden zu können, bei denen eine möglichst durch- 
sichtige Verteilung der peptolytischen Wirksamkeit auf verschiedene 
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Stengelpartien festgestellt war, wurden auch junge Topfpflanzen von 
Datura geprüft, bei denen die ersten Gabeläste erst neu angelegt worden 
waren ' 


b) Versuche an jungen Topfpflanzen. 

Die folgenden Versuche (8) wurden mit Topfpflanzen von Datura 
tatula angestellt, die ein Alter von 4—8 Wochen aufwiesen und die 
ersten Blüten bzw. Fruchtansätze trugen. In Tabelle 8 sind die Er- 
gebnisse von Analysen über die Verteilung der peptolytischen Aktivität 
auf die einzelnen Stengelzonen bei 4 verschiedenen Versuchspflanzen 
aufgeführt. Wegen der geringen Saftmengen, die aus den Stengelzonen 
gewonnen wurden, war es bei diesen Versuchen notwendig, die einzelnen 
VAN SLYKE-Bestimmungen mit einem Minimum von Analysensubstanz 
(= 0,2ccm) auszuführen. Die Ansätze enthielten aber auch hier stets 
ein Teil Extrakt auf 4 Teile Pepton. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 
I. Hauptachse 17,5 cm lang, die beiden Gabeläste 1,5 und 3,5 cm lang, der 


eine mit Blüte, der andere mit Fruchtansatz. 

Basis D = 0,5 cm, Dio om = 0,48 cm, Blätter an der Hauptachse 11 und 15,6 cm 
über der Basis. 

II. Hauptachse 18 cm lang, die beiden Gabeläste 3 und 2,3 cm lang, der eine 
mit Blüte, der andere mit Blütenknospe. 

Basis D = 0,55 cm, D,o «m = 0,54 cm, D,;.., = 0,4cm. Blätter an der Haupt- 
achse 11,5, 14,5, 17,8cm über der Basis. 

III. Hauptachse 24 cm lang, die beiden Gabeläste etwa 3 cm lang, der eine 
mit junger Frucht. 

Basis D = 0,5em, D, = 0,45; 1. Blatt an der Hauptachse 15 cm oberhalb 
der Basis. 

IV. Hauptachse 19 cm lang, 2 ganz kurze Gabeläste mit Blüten. 

Basis D = 0,45 cm, D,ocm = 0,45; 1. Blatt an der Hauptachse 4 cm oberhalb 
der Basis. 


Die Kennzeichnung der einzelnen Zonen ergibt sich aus der folgenden 
Übersicht: 























Länge in cm Gewicht in g Saftausbeute in ccm 
Ubersicht Pflanze Pflanze Pflanze 
I It | LIL | Iv I It | Ill} IV I II III IV 
a) Basis . . . 14,4 | 4,3 | 5,0 | 6,6 | 1 1 1 1 10,25 | 0,26 | 0,20 | 0,30 
b) Anschließend | 6,4 | 4,6 | 5,0 | 5,5 | 1 1 1 1 | 0,24 | 0,38 | 0,25 
e) Mitte . . . 15,6 | 5,1 | 6,0 | — 1 1 1 0,22 | 0,41 | 0,25 | 0,40 
d) Spitze . . . | 2,6 | 4,2 | 4,5 | 5,0 | 1 1 1 1 | 0,22 | 0,32 | 0,26 0,40 
H|H 
5,1 | 3,1 
N 





























H Hauptachse N Nebenachse 


In unserer Tabelle 8 sind für die PreBsäfte aller Zonen die MaBzahlen 
der relativen und der absoluten peptolytischen Aktivität sowie deren 
Mittelwerte angegeben. 
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Tabelle 8. 
Pflanze 
I II III IV M 
Relativ NH,-N 0,24 0,33 0,21 0,56 0,335 
Gewinn 1 ccm Basale 
Absolut NH,-N Zone 0,12 0,171 0,084 0,336 0,178 
Gewinn 1 ccm 
Relativ NH,-N 0,23 0,10 0,24 0,42 0,247 


Gewinn 1 ccm | Acropetal 
Absolut NH,-N janschlieBend| 0,11 0,076 0,12 0,336 0,1605 
Gewinn 1 ccm 


Relativ NH,-N 0,42 0,45 0,49 _ 0,463 
Gewinn 1 cem 
Absolut NH,-N Mitte 0,198 0,369 0,245 _ 0,271 
Gewinn 1 ccm 
Relativ NH,-N 0,34 0,21 0,59 0,64 0,452 


Gewinn 1 cem 
Absolut HN,-N Spitze 0,163 0,134 0,307 0,511 0,278 
Gewinn 1 ccm 




















Eine kurvenmäßige Darstellung der relativen proteolytischen Aktivität 
der einzelnen Zonen auf Grund unserer Tabelle würde einen recht über- 
einstimmenden Verlauf mit der Verteilung der peptolytischen Wirksam- 
keit in Tabakpflanzen zeigen. Bei diesen jungen Pflanzen besitzt der 
Preßsaft aus dem oberen Teil der Hauptachse die größte enzymatische 
Wirksamkeit, in basipetaler Richtung nimmt die Wirksamkeit ab, wenn 
auch die basale Zone selbst wiederum eine Sonderstellung einnimmt. 
Wie bei den Tabakstengeln, so zeigen auch hier die allerjüngsten Stengel- 
teile nicht das Maximum der peptolytischen Aktivität. Diesgeht besonders 
deutlich aus der Tatsache hervor, daß die Spitzenzonen der Pflanzen I 
und II, die teilweise auch Stengelteile der ganz jungen Gabeläste umfaßten, 
sehr geringe Maßzahlen des Spaltungsvermögens ergaben. 

Bei Mitberücksichtigung der Saftmengen (absolute Maßzahlen) wird 
das größere Wirkungsvermögen der apicalen Teile gegenüber den basalen 
noch stärker unterstrichen. Die Aktivitätsminderung der jüngsten 
Stengelteile tritt hier nicht in Erscheinung, da das geringere Spaltungs- 
vermögen durch die größere Saftausbeute kompensiert wird. 

Eine Zusammenfassung unserer bisherigen Ergebnisse über die Ver- 
teilung der proteolytischen Wirksamkeit auf die einzelnen Stengelzonen 
normaler Pflanzen ergibt, daß die peptolytische Aktivität durchaus nicht 
in allen Stengelpartien identisch ist. Besonders wirksam ist der Preßsaft 
aus jüngeren Stengelteilen, deren embryonale Differenzierung schon 
abgeschlossen ist, die aber noch im Streckungswachstum begriffen sind. 

Ein Vergleich des Eiweißspaltungsvermögens von Preßsäften aus 
verschiedenen Pflanzen läßt sich daher nur dann mit Erfolg durchführen, 
wenn nicht nur gewichtsmäßig, sondern auch lagemäßig entsprechende 
Stengelteile der zu vergleichenden Pflanzen als Ausgangsmaterialien 
gewählt werden. 


Planta Bd. 22. 23 
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C. Versuche über den Einfluß des Entwicklungszustandes der Pflanzen 
auf die peptolytische Aktivität der Preßsäfte aus den Stengelteilen. 
Zur Prüfung des Einflusses, den der Entwicklungszustand der Pflanzen 

auf das enzymatische Wirkungsvermögen ihrer Preßsäfte ausübt, sehen 

wir uns durch 2 verschiedene Gründe veranlaßt. Einerseits mußte fest- 
gestellt werden, welcher Entwicklungszustand der Pflanzen sich in enzym- 
chemischer Beziehung als besonders geeignet für Vornahme der Pfropf- 
versuche erweist. Anderseits aber sollte weiterhin geprüft werden, ob 
die ausgeprägten Unterschiede der proteolytischen Wirksamkeit, welche 
von MoruEs zwischen Blattextrakten blühender und fruchtender Pflanzen 
festgestellt wurden, sich auch an Preßsäften aus Stengelteilen nachweisen 
lassen. MOTHES nimmt an (16. S. 438), daß von der Blüte her eine 
korrelative Beeinflussung des Stoffwechsels der vegetativen Teile erfolgt. 

Der Sauerstoffspannung des Gewebes kommt nach seinen Unter- 

suchungen für den Aktivierungszustand der Enzyme entscheidende 

Bedeutung zu. Durch die Blütenbildung wird der Eiweißabbau im Blatt 

aktiviert, z. Z. der Fruchtbildung häufig gehemmt (ScHuLze, 19; S. 164). 
Da also durch diese Untersuchungen die Beziehungen zwischen Eiweiß- 

abbau und Entwicklungszustand der Pflanzen am proteolytischen System 

der Blätter bereits eingehender erforscht waren, erschien es erwünscht, 
auch bei unseren eigenen Versuchen neben den Stengelextrakten PreB- 
säfte aus den Blättern mit heranzuziehen. Ein derartiger Versuch, bei 
dem Preßsäfte aus Stengel und Blättern der gleichen Pflanze Verwendung 

fanden, wurde am 8. 8. angestellt. t 

1. Versuch 9 vom 8.8.33 über Unterschiede des Eiweißspaltungsvermögens 


zwischen den Extrakten: a schossender, b knospentragender, c blühender und 
d fruchtender Topfpflanzen von Nicotiana tabacum. 


Beschreibung der Versuchspflanzen: 


a) Schossende Pflanze . . . G. 61, L=35cm, D,=0,73 cm, D,,., = 0,50 em 
b) Pflanze mit Blütenknospen G. 158, L=50cm, D,= 0,57 em, Dm — 0,50 cm 
c) Blühende Pflanze . . . . G. 72, L=40cm, D,=0,72cm, Dy... =0,4 cm 
d) Fruchtende Pflanze . . . G. 132, L=40cm, D,=0,80 cm, D;,,.m — 0,50 cm 


In der folgenden Übersicht sind die aus Stengeln und Blättern hergestellten 
Preßsäfte nach Ausgangsmaterial und Ausbeute gekennzeichnet. 

















Stengel Blätter 
Länge Gewicht Ausbeute Gewicht Ausbeute 
in cm ing in ccm in g in ccm 
a) Schossend . 22 4 2,0 4 1,7 
b) Knospend . 25 4 2,0 4 1,9 
e) Blühend .... 34 4 1,9 4 2,1 
d) Fruchtend . . . 32 4 2,0 4 _ 











Die in den Versuchsansätzen mit Pepton und in den Kontrollansätzen mit 
Wasser innerhalb von 48 Stunden festgestellte Zunahme an Amino-N (auf 1 ccm 
des Ansatzes) ist in Tabelle 9 angegeben. 








VE 0 
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Tabelle 9. 
Stengelteil Blätter 
Zunahme an Zunahme an Zunahme an 
Amino- Amino-N Amino-N 
in den Versuchs-| in den in den Versuchs- 
ansätzen Kontrollen ansätzen 





a) Schossende Pflanze . . . . . . 0,84 0,021 1,32 
b) Knospende Pflanze . . . . . . 0,65 0,022 0,39 
c) Blühende Pflanze . . . . . . 1,02 0,043 0,85 
d) Fruchtende Pflanze. . . . . . 0,722 0,065 _ 











Wegen der Gleichmäßigkeit der Saftausbeute erübrigt es sich hier, neben den 
Maßzahlen der relativen proteolytischen Aktivität auch die der absoluten Aktivität 
anzuführen. Auch sind in der Tabelle die einschlägigen relativen Werte für die 
Kontrollansätze der Blattextrakte nicht aufgeführt, da bei diesen keine Zunahme 
des Amino-N feststellbar war. 

In bezug auf die peptolytische Aktivität der Extrakte treten zwischen 
den 4 von uns untersuchten Pflanzen große Unterschiede zutage. Die 
mit den Preßsäften aus den Stengelteilen erzielten Ergebnisse stützen 
durchaus die von MOTHES vertretene Anschauung, daß die Blütezeit 
mit einer Intensivierung, die Zeit der Fruchtbildung mit einer Hemmung 
des Eiweißabbaues verknüpft sei. Auch der aus Blättern der blühenden 
Pflanze hergestellte Extrakt wies eine hohe enzymatische Aktivität auf, 
wurde aber hierin noch übertroffen von dem Preßsaft aus Blättern jener 
Pflanze, deren Entwicklung noch am wenigsten weit fortgeschritten war. 
Da die Blätter bei dieser letzteren Pflanze zum großen Teil noch nicht voll 
ausgewachsen waren, entstammte der Preßsaft hier besonders jüngeren 
Blättern. In diesen aber sind nach MoTHEs sowohl die Konzentration als 
auch der Aktivierungsgrad der Fermente höher als in alten Blättern. 
Allerdings dürfte sowohl bei manchen Versuchen von MoTHEs als beim 
vorliegenden Versuch auch der größeren Anzahl von Organeinheiten, die 
bei Verwendung junger Blätter auf die Gewichtseinheit des Ausgangs- 
materials treffen, ein gewisser Einfluß auf die Wirksamkeit des Extraktes 
zuzuschreiben sein. Jedenfalls entspricht die beträchtliche Aktivität 
des Blattextraktes der jüngsten der von uns verwendeten Pflanzen durch- 
aus unseren Erwartungen. Zur Ergänzung der hier mitgeteilten Befunde 
seien noch die Ergebnisse einiger anderer Versuchsreihen mitgeteilt. 

2. Versuch 10 vom 1.8. Dieser Versuch trug mehr orientierenden Charakter, 
weshalb eine genauere Beschreibung der Versuchspflanzen unterbleiben kann. 
Preßsäfte wurden aus je 5g Stengelteilen und Blättern einer blühenden und 
fruchtenden sowie aus den Blättern einer schossenden und einer knospentragenden 
Tabakpflanze gewonnen. Die Ergebnisse dieser Versuche sind aus Tabelle 10 
zu ersehen. 

Auch aus dem Ergebnis dieses Versuches läßt sich die Steigerung der 
peptolytischen Aktivität erkennen, welche Preßsäfte sowohl aus Stengel- 
teilen als auch aus Blättern zur Zeit der Blüte des Ausgangsmaterials 

23* 
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Tabelle 10. 
Blattextrakt Stengelextrakt 
Zunahme an Amino-N/Zunahme an Amino-N 
pro com Ansatz pro com Ansatz 
rs Schossend . . . . . y = 
Knospentragend . . 44 = 
c) Blühend . . . . . . 0,71 0,42 
d) Fruchtend . . . . . 0,49 0,22 
erfahren. Die Wirksamkeit von Preßsäften aus fruchttragenden Pflanzen 
ist dagegen wieder stark herabgesetzt. 


Bei den beiden vorausgehenden Versuchen war von den zu unter- 
suchenden Pflanzen stets fast der gesamte Stengel zur Preßsaftgewinnung 
herangezogen worden. Es mußte nun in einem weiteren Versuch geprüft 
werden, ob sich der Einfluß des Entwicklungszustandes der Pflanzen auf 
deren peptolytische Aktivität auch an Preßsäften aus kürzeren Stengel- 
abschnitten nachweisen lasse. Besonders erschien es hierbei von Interesse, 
festzustellen, ob die Unterschiede zwischen Pflanzen verschiedener Ent- 
wicklungsstadien so groß sind, daß sie trotz der zwischen aufeinander- 
folgenden Zonen jeder Pflanze bestehenden Verschiedenheit der enzyma- 
tischen Wirksamkeit erfaßbar bleiben. 

3. Versuch 11 vom 17.10. Das Ziel dieses Versuches bestand in einem Ver- 
gleich der peptolytischen Aktivität von Preßsäften aus Stengelteilen: a) einer 
blühenden, b) einer fruchtenden, c) einer am Blühen verhinderten „gegeizten‘‘ und 
d) einer „einziehenden‘‘ Tabakpflanze. 

der Versuchspflanzen: 
a) Blühend Länge — 85cm, Basis D —0,70cm, D,, «m = 0,55cm, 20cm unbeblättert 
b) Fruchtend Länge = 50cm, Basis D — 0,77 em, Ds «m = 0,ö4cm, 15cm unbeblättert 
c) Gegeizt Lange — 62cm, Basis D — 1,41cm, D, —0,85cm, 16cm unbeblättert 

Seit 21.7. stets Blüten und Blütenknospen entfernt, Pflanze durch Austreiben 
von Achselsprossen stark v 
d) Einziehend Länge = 75 cm, Basis D — 0,6 cm, D cm = 0,6 cm. Blätter sämtlich 
vergilbt, Basis absterbend. 

Zu den Ansätzen wurden die in der folgenden Übersicht gekèun- 
zeichneten PreBsäfte verwendet. 


























Ausgangsmaterial 
Länge in cm Gewicht in g Beblätterung Ausbeute incom 
bas. |Mitte| acr. | bas. |Mitte| acr. | bas. |Mitte| acr. | bas. |Mitte| acr. 
a) Blühend .-. | 5 8 125. 2 2 2 0 + 5 | 0,3 10,5 |0,9 
b) Fruchtend . | 7 9 |16 2 2 2 0 5 2 | 0,5 10,7 10,75 
c) Gegeizt . . | 1,8 | 3,4119 2 2 2 0 0 0 | 0,3 | 0,33 | 0,92 
d) Einziehend . | — |16 |22,7| — 2 2 — | 0 0 — | 0,19) 0,56 



































Die MaBzahlen der relativen und absoluten peptolytischen Aktivitat, 
die in der üblichen Versuchszeit von 48 Stunden bei Verwendung dieser 
Preßsäfte ermittelt wurden, sind in Tabelle 11 angegeben. 
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Tabelle 11. 

ve an - u an no- 

auf 1 ocm des Ansatzes auf 1 ccm des Ansatzes 

bas. Mitte acr. bas. Mitte acr. 
a) Blühend . . . 0,22 0,41 0,52 0,13 0,41 0,935 
b) Fruchtend 0 0,25 0,24 0 0,35 0,36 
e) Gegeizt . .. 0,86 0,98 0,70 0,51 0,65 1,29 
d) Einziehend . . 1,24 1,02 _ 0,47 1,14 

















Vergleichen wir zunächst bei den 4 Versuchspflanzen die Maßzahlen 
der relativen peptolytischen Aktivität, so läßt sich ohne weiteres er- 
kennen, daß der Preßsaft aus der fruchtenden Pflanze enzymatisch weit 
unwirksamer war ale der Extrakt der 3 Vergleichspflanzen. Deren hohe 
enzymatische Aktivität erklärt sich aus sehr verschiedenen Gründen. 
Das proteolytische System wird in seiner Wirksamkeit bei der blühenden 
Pflanze nach MoTHes von der Blütenregion aus aktiviert, bei der am Frucht- 
ansatz gehinderten, „gegeizten‘‘ Pflanze wird es künstlich auf einem 
einer früheren Entwicklungsepoche entsprechenden Wirkungsgrad er- 
halten, bei der ‚‚einziehenden‘‘ Pflanze beherrscht es, nicht mehr beeinflußt 
von den sich nur in der lebenden Zelle abspielenden Vorgängen des Stoff- 
aufbaus, den gesamten Stoffwechsel. 


Auch nach den Maßzahlen der absoluten peptolytischen Aktivität 
ergibt sich eine ähnliche Einstufung der 4 Versuchspflanzen. Etwas 
geringer erscheint hier wegen der geringen Saftausbeute nur das fermen- 
tative Spaltungsvermögen der einziehenden Tabakpflanze. 


Die von uns oben aufgeworfene Frage, ob der Einfluß des Entwick- 
lungszustandes der Pflanzen auf die peptolytische Wirksamkeit der 
Extrakte so beträchtlich ist, daß er die Aktivitätsunterschiede verschie- 
dener Zonen ein und derselben Pflanze überwiegt, kann auf Grund der 
Ergebnisse dieses Versuches bejaht werden. Freilich dürfen stets nur 
Preßsäfte aus entsprechenden Stengelpartien verschiedener Pflanzen 
miteinander verglichen werden, da jeder Wert sowohl den Einfluß des 
Entwicklungszustandes der Versuchspflanze als auch den der Stengelhöhe 
des Ausgangsmateriales widerspiegelt. 

Viel schwieriger als bei Pflanzen von der Art von Nicotiana tabacum, 
bei denen sich zeitlich die vegetative Phase von der Blühphase klar 
scheiden läßt, ist die Feststellung des Einflusses des Entwicklungszu- 
standes auf die peptolytische Aktivität bei Versuchspflanzen von der Art 
von Datura stramonium, welche Anthokladien aufweisen, bei denen also 
ein stetiger Wechsel zwischen vegetativer und generativer Phase erfolgt. 
Hier läßt sich nur bei ganz jungen Pflanzen eine eindeutige Trennung 
verschiedener Entwicklungszustände durchführen, und zwar zwischen 
Pflanzen, die nur Laubblätter aufweisen, solchen, die zum erstenmal 
blühen, und endlich solchen, die die ersten Früchte tragen. 
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Von den 4 jungen Topfpflanzen von Datura tatula, über deren pepto- 
lytische Aktivität die Tabelle 7 berichtet, trugen die beiden ersten 
Blüten, während die 3. Pflanze fruchtete. Bei der fruchttragenden Ver- 
suchspflanze III schien die peptolytische Aktivität der basalen Zone 
geringer zu sein als bei den beiden blütentragenden Vergleichsexemplaren, 
und diese Erfahrung hat sich bei weiteren Analysen bestätigt. Es scheint, 
daß bei jungen Daturapflanzen die basale Zone noch wachstumsfähig 
ist, und daß diese mit der peptolytischen Aktivität vielleicht irgendwie 
verknüpfte Wachtumsfähigkeit nach dem Fruchtansatz abklingt. Da 
aber über diese Frage keine eingehenden Untersuchungen vorgenommen 
wurden, sollte dieser Zusammenhang hier nur angedeutet werden. 

Ein Rückblick auf die Ergebnisse unserer Versuche über den Einfluß 
des Entwicklungszustandes der Pflanzen auf deren proteolytische Wirk- 
samkeit zeigt, daß Stengelpreßsaft aus sehr jungen und aus blühenden 
Pflanzen ein hohes peptolytisches Wirkungsvermögen aufweist, während 
die Wirksamkeit von PreBsaft aus den gleichen Teilen fruchtender Pflanzen 
weit geringer befunden wurde. Verhinderung des Fruchtansatzes bei 
„gegeizten‘‘ Pflanzen führt zu einer länger währenden Erhaltung der die 
Blütezeit kennzeichnenden erhöhten proteolytischen Aktivität. Bei 
„einziehenden‘‘ Pflanzen ist ebenfalls die enzymatische Aktivität des 
Stengelextraktes hoch. 


D. Versuche über den Einfluß einer experimentellen Vorbehandlung der 
Pflanzen auf die peptolytische Aktivität ihrer Stengelpreßsäfte. 
I. Der Einfluß künstlicher Verdunkelung von Stengelteilen. 

a) Die basalen Stengelteile werden dem Lichteinfluß entzogen (Versuch 12). 

Mitte August wurden bei 3 Topfpflanzen von Nicotiana tabacum die basalen 
Stengelteile und die an ihnen inserierten Blätter mit fester schwarzer Pappe licht- 
dicht eingehüllt. Am 18. und 24. 10. wurden mit den Preßsäften dieser Pflanzen 
Untersuchungen über deren peptolytische Aktivität angestellt. 

Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Nicotiana tabacum G. 43. 

Länge = 60 cm, Länge der verdunkelten Zone — 22,2 cm. Basis D — 0,8 cm, 
Dem = 0,6em; Blätter in der verdunkelten Zone völlig gebräunt, Stengel im 
oberen Teil dieser Zone gelblich. 

2. Nicotiana tabacum G. 163. 

Länge = 55 cm, Blütenknospen; Länge der verdunkelten Zone = 22 cm. Basis 
D = 0,8 cm, Dm = 0,59 em; Blätter in der verdunkelten Zone gebräunt. 

3. Nicotiana tabacum G. 106. 

Länge = 57 cm, gut entwickelt, mit Blütenknospen; Länge der verdunkelten 
Zone = 15 cm; Blätter bis 30 cm über der Basis völlig gebräunt, Stengel an der 
verdunkelten Zone vergilbt. Basis D = 0,8 cm, D;; .. = 0,7 cm, D. = 0,87 cm, 
Spitze D = 0,55 em. 


Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und Saftausbeute sind in der 
folgenden Übersicht angegeben. 
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Länge in em | Gewicht ing| Anzahl der | Saftausboute 















































Pflanze Pflanze Pflanze Pflanze 
1 2 3 112131113113 1 2 3 
a) Basale Zone . . . |10,1| 7,8110,5/4 |3,414,51 — | — |(5)10,6510,5210,72 
b) Anschließende Zone | 11,6|13,6112,514 |4 14,5} — | (4) 2 10,95) 1,00/0,70 
GE  - 9,2113,5| 8,514 |4 14,516 7 | 5 11,50 | 1,19 | 1,80 
d) Unter Spitze. . . | 9,8114,7| 9 ja |4 14,51 4 | 6| 3 11,70) 1,65/2,30 
y à. si 16,5|12 |11,514,4|1,9]14,5! 8 | 10 | 4 ]1,75|0,86 | 2,50 


Die für die PreBsäfte der verschiedenen Zonen festgestellten MaB- 
zahlen der relativen und absoluten peptolytischen Aktivität und die 
diesbezüglichen Mittelwerte sind in Tabelle 12 angegeben. 








Tabelle 12. 
Zonen Pflanze 1|Pflanze 2|Pflanze 3l M 
a) Basis dunkel... . . | Relative Aktivitat| 0,58 | 0,45 | 0,44 | 0,49 
Absolute Aktivität| 0,754 | 0,468 | 0,634 | 0,618 
b,) AnschlieBend dunkel Relativ 0,39 0,48 0,44 
Absolut 0,74 0,96 0.85 
b,) Anschließend hell . Relativ 0,50 
Absolut 0,70 
VE. 2 OR, Relativ 0,52 0,36 0,24 0,37 
Absolut 1,56 0,855 | 0,862 | 1, 
d) Unter Spitze . . . . Relativ 0,57 0,54 0,21 0,44 
Absolut 1,94 1,785 | 0,965 | 1,563 
CR, ie Bas Relativ 0,67 0,59 0,11 0,46 
Absolut 2,342 | 1,02 0,55 1,304 

















Von der Mitteilung der Ergebnisse der zur Kontrolle angestellten 
Autolyseversuche in Wasser konnte in diesem Fall abgesehen werden, 
da in keinem der Kontrollansätze eine analylytisch faBbare Steigerung 
der Aminosäurewerte eingetreten war. 

Zum Vergleich der bei diesem Versuch festgestellten MaBzahlen der 
relativen peptolytischen Aktivität mit den entsprechenden Werten, die 
bei normalen, nichtverdunkelten Tabakpflanzen beobachtet wurden, 
sind auch die Ergebnisse dieses Versuches auf Abb. 1 graphisch veran- 
schaulicht (vgl. auch die Übersicht auf S. 326). Wir können aus dieser 
Skizze ersehen, daß der Preßsaft aus den beiden verdunkelten Zonen 
eine fast doppelt so große proteolytische Wirksamkeit aufwies wie der 
aus den entsprechenden Stengelteilen normaler Tabakpflanzen. Auch bei 
Berücksichtigung der Saftmenge (absolute Aktivität) bleibt die enzy- 
matische Überlegenheit des Preßsaftes aus den basalen Partien ver- 
dunkelter Pflanzen gewahrt. (Vgl. Tabelle 12 mit Tabelle 6 und der 
Übersicht auf S. 325.) 
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Nachdem unsere Versuche dafür sprechen, daß durch Verdunkelung 
der basalen Partien von Tabakpflanzen eine auf die Verdunkelungszonen 
beschränkte Steigerung der peptolytischen Wirksamkeit von deren 
Extrakten hervorgerufen werden kann, sollte in einer weiteren Ver- 
suchsreihe geprüft werden, ob eine derartige lokale oder gar weitergreifende 
Steigerung des Wirkungsvermögens auch durch Verdunkelung der apicalen 
Partien erzielt zu werden vermag. 


b) Die apicalen Partien werden verdunkelt (Versuch 13). 

Bei der Beschreibung dieses Versuches sollen die bei 3 Versuchs- 
pflanzen von Tabak, die zu verschiedenen Zeiten der Analyse unter- 
worfen wurden, erzielten Resultate zusammenfassend dargestellt werden. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Nicotiana tabacum G. 166. Mitte August verdunkelt, analysiert am 27.9. 

Länge = 40 cm, unverdunkelter Teil der Basis = 15cm; Basis D = 0,66 cm, 
Dis cm = 0,55em, Spitze D = 0,67 cm. Oberer Teil des Stengels völlig vergeilt, 
Blätter teils vergilbt, teils etioliert. 

2. Nicotiana tabacum G. Neue Aussaat vom 9.9. Mitte November verdunkelt, 
analysiert am 13. 12. 

Länge = 47 cm, unverdunkelter Teil der Basis = 13 cm mit 3 voll entwickelten 
Blättern, etiolierter Stengelteil = 34cm, blaß, untere Blätter verfault, jüngere 
Blätter weißlich-blaßgrün; Blütenknospen abgefallen. Basis D = 1,0 cm, Diy om = 
0,9 cm. 

3. Nicotiana tabacum. Neue Aussaat vom 9.9. Mitte November verdunkelt, 
analysiert am 19. 12. 

= 62cm, unverdunkelter Teil der Basis =5cm mit 3 kräftig ent- 
wickelten Blättern. Im etiolierten Teil sind Wurzeln in den durch die Ver- 
dunkelungshülle abgeschlossenen Raum vorgebrochen. Basis D = 1,0 em, Dio em = 
0,73 cm. 
Die folgende Übersicht enthält nähere Angaben über das Ausgangs- 


material und die Menge der gewonnenen Preßsäfte. 























Ausgangsmaterial 
Länge in cm | = ES Saftausbeute 
Pflanze 
1 2 SRC 272377775701 3 13 
a) Basale Zone (hell). . .} 5,8) 4,4) 5| 2 43135 —| 2|1—11,3012,6 | 2,0 
b) Acropetale Zone an- 

schließend (hell) . . . .| 7,8] 6,01 — | 2143| — |—| 1 | —|1,50}2,9 | — 
c) Basis der verdunkelten 

Dim Salsa u 10,0 187 | 7 | 2 |4,313,5| — | 2 | — |1,20/2,85| 2,3 

d) Mitte der verdunkelten | 801105! — | 2 |4,3| — | — | 2 | — |1,30|2,81| — 
e) Spitze der verdunkelten 

MR EN Er 6,0 | 12,0 | 12 | 2 | 4,3) 3,5) — | 5 | — 11,70 2,83 | 2,2 



































Wegen der geringen zonalen Unterschiede der Saftausbeute erübrigt 
es sich, in unserer Tabelle 13 auch die absoluten MaBzahlen der pepto- 
lytischen Aktivität anzugeben. Denn die darin angegebenenen relativen 
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Werte der proteolytischen Wirksamkeit vermitteln ein Bild von der 
Verteilung der peptolytischen Aktivität, das auch bei Berücksichtigung 
der in den einzelnen Zonen erzielten Saftmengen keine wesentlichen 
Änderungen erfährt. 

Tabelle 13. 





Zunahme des Amino = N in 
48 Std./pro 1 com Ansatz 

















Pflanze 1] Pflanze 2|Pflanze3| M 
a) Basale Zone (hell). . . . . . 2.2... 0,13 0,02 | 0,06 0,07 
b) Acropetal anschlieBende Zone (hell) . . . | 0,25 0,24 — 0,24 
c) Basis der verdunkelten Teile . . . . . . 0,35 0,40 0,876 | 0,542 
d) Mitte der verdunkelten Teile . . . . . . 0,45 0,33 Eu 0,39 
e) Spitze der verdunkelten Teile . . . . . 0,20 0,44 | 0,08 0,24 


In den Autolyseversuchen mit Wasser, die zur Kontrolle angesetzt 
worden waren, konnte eine die Fehlergrenze der Methode übersteigende 
Zunahme an Amino-N nicht festgestellt werden. 

Auch die in dieser Tabelle mitgeteilten Werte sind zum Vergleich 
mit den Ergebnissen der auf S. 326 gegebenen Übersicht und der Tabelle 12 
auf Abb. 1 graphisch veranschaulicht. Durch die Verdunkelung der 
apicalen Region wird die normale Verteilung der peptolytischen Aktivität 
im Stengel nach 2 Richtungen hin verändert. Einerseits läßt sich an der 
Basis der verdunkelten Zone eine Steigerung der proteolytischen Wirk- 
samkeit feststellen, andererseits ist an der belichteten Basis die pepto- 
lytische Aktivität besonders herabgesetzt. Diese Veränderung des Wir- 
kungsvermögens der Preßsäfte aus der Basalzone ist aus dem Grunde 
besonders bemerkenswert, weil sie korrelativ unter der Wirkung einer 
experimentellen Beeinflussung erfolgt, der ein anderer Teil der Pflanze 
unterworfen wurde. Die Verdunkelung der apicalen Stengelpartien ruft 
also Veränderungen in der normalen Verteilung der peptolytischen Akti- 
vität hervor, welche über jene Stengelzonen hinausgreifen, die selbst 
von der Verdunkelung betroffen werden. Weiterhin ist an den Ergebnissen 
unseres Versuches bemerkenswert, daß die Basis und nicht die Spitze des 
etiolierten Stengelteiles die höchste peptolytische Aktivität aufweist. 
Denn in den völlig etiolierten Spitzenpartien ist an sich der Amino-Säure- 
gehalt der Gewebe recht beträchtlich. Doch stimmen unsere Befunde 
mit den Vorstellungen über die stoffwechselphysiologischen Wirkungen 
des Etiolements wohl überein, nach denen in älteren Stengelteilen unter 
dem Einfluß der Verdunkelung die abbauenden, in den vergeilenden 
Spitzen aber aufbauende Vorgänge überwiegen. 

Mit den aus verschiedenen Stengelzonen von Pflanze 2 (Tabelle 13) 
hergestellten Preßsäften wurden Spaltungsversuche nicht nur mit Pepton, 
sondern auch mit Gelatine angesetzt. 

In der folgenden Übersicht sind die Ergebnisse dieser Versuche auf- 
geführt. 
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c) Basis der d) Mitte der e) Spitze der 
verdunkelten verdunkelten verdunkelten 
Teile Teile Teile 


0,26 0,21 0,295 0,15 0,18 


Nur in dem mit Preßsaft der Zone c hergestellten Ansatz war eine 
dauernde Verflüssigung der Gelatine eingetreten. Auch aus diesen Ver- 
suchen mit Gelatine, die im übrigen weniger aufschlußreich sind als die 
Peptonversuche, läßt sich also das besondere Wirkungsvermögen des 
Preßsaftes ausden basalen Teilen der verdunkelten Stengelpartien deutlich 
erkennen. 

Unter den die Pflanze beeinflussenden Faktoren, deren Wirkung auf 
die Verteilung der peptolytischen Aktivität festgestellt werden sollte, 
wurde zuerst die Verdunkelung besprochen, weil es von Interesse war, 
zu beobachten, ob die durch Lichtentzug bewirkte Intensivierung des 
Eiweißabbaues auch mit einer Steigerung der proteolytischen Aktivität 
in den betreffenden Zonen verknüpft ist. Ein derartiger Zusammen- 
hang ließ sich in unseren Versuchen tatsächlich in gewissem Umfang 
feststellen. 

Schwieriger war es, den Einfluß jener Faktoren auf die normale Ver- 
teilung der peptolytischen Aktivität im Stengel vorauszusehen, die zu 
einer Anhäufung von Eiweißstoffen in bestimmten Stengelzonen führen. 
Denn in solchen Fällen wäre sowohl eine Proportionalität als auch eine 
Disproportionalität zwischen Eiweißmenge und enzymatischer Aktivität 
verständlich. Das Studium solcher Faktoren, die zu einer Anhäufung 
von Eiweißsubstanzen in bestimmten Stengelzonen führen, war aber für 
uns aus dem Grunde von besonderer Bedeutung, weil auch durch den 
Pfropfvorgang derartigeEiweißstauungen verursacht werden,derenK larung 
uns besonders erwünscht war. Im folgenden sollen daher Versuche über 
die Verteilung der proteolytischen Wirksamkeit in Stengelteilen geringelter 
Tabakpflanzen mitgeteilt werden. 


a) basale b) acropetal 
| zone enochizebond 


II. Der EinfluB einer Ringelung des Stengels (Versuch 14). 
Mitte August wurden 3 Tabakpflanzen geringelt und blieben zur Ver- 
hiitung einer Uberwallung der Ringelungstellen etwa 6 Wochen unter 
Kontrolle im Gewächshaus. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Nicotiana tabacum G. 136, analysiert am 27. 9. 

Länge = 38 cm, Ringelungsstelle = 11cm oberhalb der Basis; Basis D = 
0,65 cm, unterhalb Ringelung D = 0,47 cm, oberhalb Ringelung D = 0,78 cm. 
Unterhalb der Ringelung einige Blattansätze, oberhalb der Ringelung dichter 
Pelz sehr junger Luftwurzein. 

2. Nicotiana tabacum G. 144, analysiert am 2. 10. 

= 35 cm, Ringelung = 11 em oberhalb der Basis; Basis D = 0,7 cm, 
unterhalb Ringelung D = 0,6 cm, oberhalb Ringelung D = 1cm. Oberhalb Rin- 
gelungsstelle einige junge Luftwurzeln. 
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3. Nicotiana tabacum G. 69, analysiert am 5. 10. 

Länge = 65cm, Ringelung 11cm oberhalb der Basis. Basis D — 0,64 cm. 
unter Ringelung D = 0,53cm, über Ringelung D = 0,57 cm. Unterhalb der 
Ringelung keine Blätter, oberhalb der Ringelung beginnende Wurzelbildung. 

Die nähere Kennzeichnung der einzelnen Stengelzonen und ihrer Saft- 
ausbeute ist wieder der folgenden tabellarischen Übersicht zu entnehmen. 






























































Ausgangsmaterial 
Lange in em | Ger [Arien] “in eeu 
Pflanze 
1 2 3 1 2 3111213 1 2 3 
a) Basis unter Ringelung . [11 |4 17,5! 2 11,4! 2 |—|—}-1)0,85|0 0,6 
b,) Anschließend unter Rin- 
ong Gr Be + 731 —|—12 }—|—|—|-—]| — [0,73| — 
b,) r Ringelung . 6,513,514,5| 212 | 2/—| 4] 1 |0,64/0,7 10,5 
c) Anschließend acropetal. 7,514,616 | 2/2 | 2|1-—1|3131092108 |0,6 
d) Stengelmitte . . . . . — 15 16 |—|2 21-1214! — 11,0 |0,4 
e) Unter Spitze . . . . . — |—158|—| —| 2}/-—|-—|4/] — | — 10,8 
1 ape Ss nr à 3 16 16 | 2/)1,6) 2}—]| —| 411,17) 1,05/0,8 
Tabelle 14. 
Pflanze M M 
relative absolute 
1 2 3 Aktivität Aktivität 
a) Basal unter Ringelung . 0,39 0,264 | 0,81 0,554 0,746 
b,) Anschließend unter Ringe- 
1 0,068 _ _ 
b,) Über Ringelung .| 0,87 | 0,40 | 0,784 0,685 0,819 
c) AnschlieBend acropetal . 0,20 0,31 0,564 0,358 0,513 
d) Stengelmitte. . . . . . . 0,61 — = 
e) Unter Spitze . . . . . . 0,20 0,59 0,395 0,672 
f) Spitze. . . . . : eins RA 0,24 0.12 0,28 y 

















In Tabelle 14 sind die Mittelwerte der Maßzahlen sowohl der relativen 
als auch der absoluten peptolytischen Aktivität aufgeführt, während der 
Übersichtlichkeit wegen nur jene Einzelwerte aufgenommen sind, die sich 
auf das relative Wirkungsvermögen der Preßsäfte beziehen. 

In graphischer Veranschaulichung sehen wir auch die Ergebnisse 
dieses Versuches in Abb. 1 eingezeichnet. 

Als deutliche Folge der Ringelung des Stengels und der hierdurch 
bewirkten Stauung von Stoffwechselprodukten über der Ringelungszone 
sehen wir die beträchtliche Steigerung der peptolytischen Wirksamkeit 
des Preßsaftes aus dieser Zone an. Freilich ist nach den Untersuchungen 
vonMAsKELL und Mason (13) und nach unseren eigenen früheren Befunden 
anzunehmen, daß in den sehr stark verdickten Stengelteilen über den 
Ringelungszonen die Zunahme der proteolytischen Aktivität mit der 
Anreicherung von Eiweißstoffen nicht annähernd gleichen Schritt hält. 
Die Versuche deuten also auf einen Zusammenhang zwischen Eiweiß- 
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menge und Enzymaktivität hin, sprechen aber gegen die Annahme einer 
streng mathematischen Proportionalität zwischen beiden Größen. 


Bemerkenswert an dem Ausfall unseres Versuches ist auch die hohe 
enzymatische Wirksamkeit des Preßsaftes aus der Stengelbasis unterhalb 
der Ringelungsstelle. Der hohe Wirkungsgrad dieser Säfte erklärt sich 
hier vielleicht aus zwei verschiedenen Momenten. Denn einerseits war der 
Stengelumfang unter der Ringelungszone so gering, daß der Preßsaft 
aus relativ ansehnlichen Stengelstücken hergestellt werden mußte. An- 
dererseits besteht die Möglichkeit, daß in den basalen Stengelpartien 
infolge der durch die Ringelung hervorgerufenen Stockung der Stoffzufuhr 
Eiweißmangel eintrat, der eine Intensivierung des Eiweißabbaues zur 
Folge hatte. 


Nachdem nun der Einfluß der Verdunkelung und der Ringelung 
auf die Verteilung der enzymatischen Aktivität geprüft worden war, 
war es erwünscht, noch die Wirkung von Faktoren kennen zu lernen, 
welche einen restitutionsfördernden Einfluß auf Pflanzen ausüben. Denn 
schon die Verteilung des proteulytischen Wirkungsvermögens bei normalen 
Pflanzen deutet auf Beziehungen zwischen Wachstumstätigkeit und 
Enzymaktivität hin, und es mußte der Frage nachgegangen werden, in 
welcher Weise sich die Neubelebung der Wachstumstätigkeit nach der 
Seite der peptolytischen Wirksamkeit hin auswirke. Deshalb werden im 
Folgenden Versuche über die Verteilung der proteolytischen Aktivität 


in Stecklingen mitgeteilt. 


III. Der Einfluß der Stecklingsbildung. 

Durch die Einsenkung abgeschnittener Pflanzensprosse in feuchtes 
Erdreich soll die Wurzelbildung an den basalen Schnittflächen der 
Pflanzenteile angeregt werden. Bevor die Frage erörtert werden kann, 
welche Verteilung der peptolytischen Aktivität in Stecklingen herrscht, 
sollen zunächst einige Angaben über die enzymatische Wirksamkeit des 
Preßsaftes aus Wurzeln mitgeteilt werden. 


Versuch 15. 


Am 13. 11. wurden zwei junge Topfpflanzen von Datura stramonium in Stengel- 
zonen zerlegt und hierbei auch die Wurzelteile der Analyse unterworfen. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Datura stramonium Stand., gekeimt am 7.11., zur Zeit des Versuches 
abblühend. À 

Lange = 15 cm, Basis D = 0,5 cm, D,,., = 0,42 cm. 

2. Datura stramonium Stand., gekeimt am 7.11., zur Zeit des Versuches 
fruchtend. 

Länge = 18cm, Basis D = 0,38, Dy... = 0,37 cm. 


Beschaffenheit des Ausgangsmateriales und Saftausbeute der einzelnen 
Zonen sind in der folgenden Übersicht tabellarisch angeordnet. 
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Ausgangsmaterial 

Länge in cm Gewicht in g Anzahl der rg 

Pflanze Pflanze Pflanze Pflanze 

1 2 1 2 1 2 1 2 
a) Wurzelspitzen 1 1 — 0,37 0.28 

b) Wurzelbasis TW 2,8 1 = 0,24 } ? 
c) Stengelbasis 3,8W+3,58| 0,7 0,8 3 2 0,15 0,11 
d) Stengelmitte E ct 0,7 0,8 1 2 0,175 | 0,16 

e) Stengelspitze | 6,3 0,7 0,8 5 6 ‘ 


W Wurzeln, S unterirdische Stengelteile. 


In Tabelle 15 sind die für die einzelnen Zonen ermittelten MaBzahlen 
der relativen peptolytischen Aktivität aufgeführt. 

Wir können aus diesem Versuch ersehen, daß Preßsaft aus den Wurzeln, 
und zwar ganz besonders der aus den ji jungen distalen Partien, eine besonders 
hohe proteolytische Wirksamkeit 














aufweist. Dieser Befund stellt Tabelle 15. 
einen Beitrag zu der von MOTHES Pflanze 1 | Pflanze 2 
behandelten Frage des Zusam- 

Wi tzen . 0,91 
menspiels von Eiweißabbau und » eer om a .1 020 | 0,70 
EiweiBsynthese dar. Denn auch d mann .. aa . a 
hier sehen wir, daß der Preßsaft e) Stontelopiters 0,48 0.32 


aus jungen, wachstumsfähigen 
Geweben, in denen doch nach der üblichen Anschauung vorwiegend 
synthetische Vorgänge ablaufen sollen, nicht etwa ein besonders geringes 
peptolytisches Wirkungsvermögen aufweist, sondern umgekehrt als en- 
zymatisch besonders aktiv. anzusehen ist. 

Wir wollen nun die Verteilung des peptolytischen Wirkungsvermögens 
auf einzelne Stengelzonen von Stecklingen näher betrachten. 


Versuch 16, vom 23. 10. 

Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Datura tatula, gesteckt am 10. 10. 33. 

Länge — 30 cm, davon 26,5 cm unbeblätterte Hauptachse, die beiden Gabeläste 
mit Blättern und Blütenknospen. Basis D = 0,55 cm, Ds. = 0,42 cm. Schnitt- 
fläche mit reichlicher Callusbildung und 9 etwa 4 cm langen Wurzeln. 

2. Datula tatula, gesteckt am 10. 10. 33. 

Länge = 26cm, davon 24cm unbeblätterte Hauptachse, die beiden kleinen 
Gabeläste mit Blättern. Basis D = 0,45 cm, D,;,.m = 0,25 cm. Schnittfläche mit 
Callus und 5 bis zu 7 em langen Wurzeln. 

Die üblichen Angaben bezüglich der Beschaffenheit des Ausgangs- 
materiales für die Preßsaftherstellung sowie die für die einzelnen Zonen 
ermittelten Maßzahlen der relativen peptolytischen Aktivität sind in 


Tabelle 16 angeführt. 
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Tabelle 16. 
Ausgangsmaterial 
Relati 

tamas en | met | rem | pire 

Pflanze Pflanze Pflanze Pflanze 

1 2 1 2 1 2 1 2 
a) Basis mit Wurzeln . . 4,5 5,7 1 1 | 0,28 | 0,35 | 0,87 | 0,41 
b) AnschlieBend . . . . . 5,0 7,4 1 1 |0,32 0,37 | 0,23 | 0,08 

où Me. NED 4,7 _ 1 — 10, = 0,31 — 

d) Unter Spitze . . . . . 5,3 1 — 1035| — 0,35 — 
e) Spitze : . . . . . . . 4,0 8,2 1 1 |0,47 0,37 | 0,73 | 0,54 














Wir sehen also, daß die basale Zone bei Stecklingen in noch höherem 
Maße als bei normalen Pflanzen eine Sonderstellung in bezug auf das Aus- 
maß ihrer peptolytischen Aktivität einnimmt. Vergleichen wir die ent- 
sprechenden Werte der Tabelle 8 und 16, so sehen wir, daß der Preßsaft 
aus den basalen Partien infolge der Stecklingsbildung an proteolytischem 
Wirkungsvermögen gewinnt. Bei Versuchspflanze 1 ist die Aktivität der 
Basalzone beträchtlicher als die jedes anderen Stengelabschnittes. Orien- 
tierende Versuche haben gezeigt, daß diese Sonderstellung der Basalzone, 
wenn auch in etwas abgeschwächtem Maße, selbst erhalten bleibt, wenn 
die vom Steckling gebildeten Wurzeln nicht zur Saftgewinnung heran- 
gezogen werden. 

Bei manchen Versuchen hatteesden Anschein, alsob im Zusammenhang 
mit der Steigerung des Wirkungsvermögens der Basalzone die acropetal 
an die basale Region anschließenden Stengelpartien eine Einbuße an pep- 
tolytischer Aktivität erfahren würden. Diese sehr interessante Frage 
läßt sich aber mit Bestimmtheit erst lösen, wenn ausgedehntere Versuche 
hierüber vorliegen. 

Jedenfalls haben die bisher angeführten Versuchsergebnisse gezeigt, 
daß Pflanzen, welche einer experimentellen Beeinflussung unterworfen 
worden sind, sich deutlich von unbehandelten Pflanzen in bezug auf die 
Verteilung der peptolytischen Aktivität im Stengel unterscheiden. Diese 
Aktivitätsverschiebung kann durch verschiedene Ursachen hervorgehoben 
werden, von uns untersucht wurden besonders äußere Bedingungen, die 
in bestimmten Stengelzonen eine Spaltung oder eine Anreicherung von 
Eiweißstoffen herbeiführen. 


E. Die Verteilung der peptolytischen Aktivität auf verschiedene 

Stengelzonen homoplastischer und heteroplastischer Pfropfungen. 

Die folgenden Versuche wurden in dem Bestreben unternommen, 
die peptolytische Aktivität von Preßsäften aus verschiedenen Stengel- 


zonen homo- und heteroplastischer Pfropfungen miteinander zu ver 
gleichen und hierbei zu prüfen, ob etwa bei heteroplastischen Pfropfungen 
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das Wirkungsvermögen der Preßsäfte durch die Verbindung mit dem 
artfremden Partner eine faßbare Änderung erfährt. 

1. Unter Berücksichtigung der Ergebnisse der vorausgehenden Ver- 
suche durften hiertei nur Pflanzen miteinander verglichen werden, die 
einander in bezug auf die Lage der Pfropfstelle und den Entwicklungs- 
zustand tunlichst entsprachen. 

2. Zu den Fehlermöglichkeiten, die sich aus den Unterschieden des 
proteolytischen Wirkungsvermögens der Preßsäfte aus verschiedenen 
Stengelzonen und zu verschiedenen Entwicklungszeiten bei ein- und der- 
selben Pflanze ergaben, gesellten sich die Schwierigkeiten der geeigneten 
Aufteilung des Ausgangsmaterials. Während bei den ersten Versuchen 
die Preßsäfte aus relativ beträchtlichen Stengelpartien von Reis und Unter- 
lage gewonnen worden waren, verfolgten wir bei den späteren Versuchen 
das Ziel, mit möglichst begrenzten Saftmengen auszukommen, um die 
peptolytische Aktivität in kurzen Stengelabschnitten und vor allem in 
den Pfropfstellen selbst erfassen zu können. 

3. Endlich mußte auch der Einfluß der Pfropfdauer auf das enzym- 
atische Wirkungsvermögen geprüft werden, so daß also Pfropfungen in 
verschiedenen Stadien der Verwachsung zu den Untersuchungen heran- 
zuziehen waren. Die einzelnen Versuchsergebnisse sollen im allgemeinen 
in chronologischer Aufeinanderfolge mitgeteilt werden, da so auch gleich- 
zeitig der Weg von der gröberen zur feineren Versuchsmethodik ge- 
kennzeichnet wird. 

Die besonderen Bedingungen, unter denen jeweils die einzelnen Ver- 
suche durchgeführt wurden, sollen bei deren Beschreibung hervorgehoben 
werden. 

I. Versuche mit älteren Topfblumen. 

a) Versuch 17 vom 17: 8. 33. 

Die zu prüfenden Pfropfungen werden längs der Verwachsungsfläche getrennt; 
aus Reis und Unterlage wird jeweils nur ein einziger Preßsaft gewonnen. 

Zu dem Versuch finden die folgenden 4 Pflanzen Verwendung: 

1. Nicotiana tabacum G. 118, Kontrolle. 

Länge = 65cm, Basis D = 1,08cm, D;o cn = 0,90 cm. Schnittfläche 12 cm 
über Basis. 

2. Nicotiana tabacum G. 100, am 15.6. homoplastisch mit schiefer Schnitt- 
fläche gepfropft. 

Länge = 56 cm, Unterlage Länge = 5 cm, Basis D = 0,8 cm, D; = 0,8 cm. 

3. Nicotiana tabacum G. auf Datura stramonium Stand. 46, gepfropft am 15. 6. 

Länge = 72cm, Unterlage Länge = 16,7 cm, Basis D = 0,82 cm, Pfropfstelle 
D = 0,82 cm. 

4. Datura stramonium Stand. 29, am 15. 6. homoplastisch gepfropft. 

Länge = 68cm, Unterlage Länge = 15,5 cm, Basis D = 0,8cm, Pfropfstelle 
D = 0,85 cm. 


Die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und die Menge des ge- 
wonnenen Extraktes ist aus der folgenden Übersicht zu entnehmen. 
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Ausgangsmaterial 
Länge in em Gewicht in g Ausbeute in com 


Reis Unterlage Reis Unterlage Reis Unterlage 





























Pflanze 1.... 7,0 6,5 3,2 4,2 1,4 1,8 
PDT - - + - 7,2 5,0 3,2 2,5 1,5 1,0 
Pflanze 3 . . . . 6,4 8,4 3,2 4,2 1,4 2,1 
Pflanze 4 . . . . 8,0 9,2 3,2 4,2 1,5 1,7 


In Tabelle 17 sind die MaBzahlen der relativen peptolytischen Aktivität 
der Preßsäfte angegeben. 


Tabelle 17. 
Pflanze 1 | Pflanze 2 | Pflanze 3 | Pflanze 4 
Wille LH ANS 41P Sur 0,382 0,43 0,45 0,45 
Vote cui nr ect Tr ie 0,536 0 0,28 0,14 














Wir kônnen aus dem Ergebnis dieses Versuches erkennen, daB die 
MaBzahlen der peptolytischen Aktivität bei den PreBsäften aus den 
Reisern geringere Unterschiede aufweisen als bei den Extrakten aus den 
Unterlagen. Vielleicht darf auch die Tatsache hervorgehoben werden, daß 
der Preßsaft aus jener Daturaunterlage, die ein heteroplastisches Reis 
trug, höhere enzymatische Wirksamkeit zeigte als der Saft aus jenem 
Daturastengel, der mit einem artgleichen Reis verbunden war. Doch 
entspricht die hier angewandte Versuchsmethodik noch zu wenig unseren 
Anforderungen, so daß wir davon absehen wollen, aus dem Ergebnis 
dieses Versuches weitgehende Schlüsse zu ziehen. 


b) Versuch 18, vom 14. 8. 33. 

Im Unterschied zu Versuch 17 wurde bei diesem Versuch dafür Sorge getragen, 
daß die Preßsäfte aus dem Reis und der Unterlage jeweils aus gleichen Gewichts- 
mengen des Ausgangsmaterials hergestellt wurden; ferner wurden beim vor- 
liegenden Versuch die Reiser in 2 Stengelpartien geteilt und aus beiden Preßsäfte 
hergestellt. 

Beschreibung der Versuchspflanzen. 

1. Nicotiana tabacum G. 68. Kontrollpflanze. 

Länge = 57 cm, Schnittfläche 11cm über der Basis. Basis D = 1,55 cm, 
Schnittfläche D = 1,08 cm. 

2. Nicotiana tabacum G. 25, homoplastisch gepfropft, am 18.7., knospen- 
tragend, gut verwachsen. 

Länge = 48cm, Unterlage Länge = 11,2 em, Unterlage unbeblättert, Basis 
D = 0,9 cm, Pfropfstelle D = 0,9 cm. 

3. Nicotiana tabacum G. 104, auf Datura stramonium Stand. 65, am 18.7. 


gepfropft. 
Länge = 46 cm, Unterlage Länge — 11,7 cm, Unterlage unbeblättert, Basis 
D = 1,1 em, Pfropfstelle D = 1,1 cm. Reis mit Knospen, gute Verwachsung, 
einige Wurzeln über der Verwachsungsstelle. 
4. Datura stramonium Stand., homoplastisch gepfropft am 18.7. 
= 55cm, Unterlage Länge = 12,1 em, Basis D = 0,95 cm, Pfropfstelle 
D = 0,8cm. Ein Gabelast mit Blüte. 


Nähere Angaben über die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials 
und über die Saftausbeute enthält die folgende Übersicht: 
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Ausgangsmaterial 
Länge in cm Gewicht in g Saftausbeute in cem 
Unter-| Reis | Reis | Unter- | Reis | Reis | Unter-| Reis is 
15 15 
=. ser. opel vn ser. ps aed By - oy 
Pflanze 1 6 7 8 4 4 4 1,0 0,8 1,4 
Pflanze 2 8 7 8,5 4 4 4 14 2,4 2,4 
Pflanze 3 7,7 81 8,5 4 4 4 1,4 2,0 2,2 
Pflanze 4 9 12 6,5 4 4 4 1,8 1,3 2,1 





























Die Maßzahlen der relativen und absoluten peptolytischen Aktivität unserer 
Preßsäfte sind in Tabelle 18 angegeben. 




















Tabelle 18. 
Unterlage Reisbasis Reisspitze 

relative | abeolute relative | absolute | relative absolute 

Aktivität | Aktivität | Aktivität | Aktivität | Aktivität | Aktivität 
Zn." 0,20 0,40 0,62 0,995 0,55 1,54 
Pflanze 2... . 0,50 1,40 0,58 2,78 0,50 2,40 
Pflanze 3.... 0,48 1,35 0,75 3,00 0,62 2,73 
Pflanze 4 . . . . 0 0 0,18 0,467 0,10 0,41 











Aus den Ergebnissen dieses Versuches lassen sich hinsichtlich der 
Verteilung der peptolytischen Aktivität in Pfropfungen schon mancherlei 
Folgerungen ableiten. Beschränken wir uns zunächst auf die Erläuterung 
der Maßzahlen der relativen peptolytischen Aktivität, so fällt auf, daß 
der Preßsaft aus dem heteroplastischen Tabakreis eine weit höhere 
enzymatische Wirksamkeit aufwies als der Extrakt aus der gleichen 
Stengelpartie der Kontrollpflanze oder des homoplastischen Tabakreises. 
Da diese Überlegenheit des heteroplastischen Reises in bezug auf sein 
enzymatisches Wirkungsvermögen in dessen basaler Partie deutlicher 
in Erscheinung tritt als in der apicalen, gehen wir wohl in der Annahme 
nicht fehl, daß sich in der Verteilung der enzymatischen Aktivität in 
Pfropfreisern die von uns a. a. O. (21, 20) festgestellte Stauung von Eiweiß- 
substanzen widerspiegelt. Diese läßt sich in heteroplastischen Reisern 
eher beobachten als in homoplastischen und ist an der Reisbasis deutlicher 
ausgeprägt als an der Reisspitze. All dies deutet auf einen gewissen 
Zusammenhang zwischen der jeweils vorhandenen Eiweißmenge und dem 
peptolytischen Wirkungsvermögen des Preßsaftes hin. Doch nur die 
Verteilung der peptolytischen Aktivität in den Reisern, nicht aber in 
den Unterlagen, würde uns durch den Nachweis eines derartigen Zu- 
sammenhanges verständlich. Wir sehen wiederum, daß von den beiden 
Daturaunterlagen (III und IV) jene den wirksameren Preßsaft ergab, die 
ein heteroplastisches Tabakreis getragen hatte. Und doch ist nach unseren 
früheren Untersuchungen über die starke Behinderung der Eiweißzufuhr 
zu heteroplastischen Unterlagen nicht anzunehmen, daß in diesen große 


Planta Bd. 22. 24 
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Eiweißmengen vorhanden waren. Daher sei nur nochmals hervorgehoben, 
daß der Preßsaft aus der heteroplastischen Unterlage eine besonders 
hohe enzymatische Aktivität aufwies, ohne daß auf den Grund dieser 
Erscheinung hier näher eingegangen werden soll. 

Bei Zugrundelegung der absoluten Maßzahlen ändert sich das Bild 
der Verteilung der peptolytischen Aktivität in Pfropfungen nur wenig. 
Noch deutlicher tritt hier die Sonderstellung des heteroplastischen Reises 
und besonders dessen basaler Partie zutage. Die starke Überlegenheit 
in bezug auf das enzymatische Wirkungsvermögen, welche die beiden 
Tabakpropfungen (II und III) gegenüber der Tabakkontrolle aufweisen, 
führen wir eher auf zufällige als auf wesentliche Ursachen zurück. 


c) Versuch 19 vom 21. 8. 

Bei den beiden vorausgehenden Versuchen hatte sich der Mangel 
fühlbar gemacht, daß die Preßsäfte aus zu großen Stengelstücken her- 
gestellt wurden, so daß Aussagen über den in unmittelbarer Umgebung 
der Pfropfstelle herrschenden Grad der peptolytischen Aktivität über- 
haupt nicht gemacht werden konnten. Deshalb wurden beim vorliegenden 
Versuch Stengelzonen von nur 1g Frischgewicht als Ausgangsmaterialien 
für die Preßsaftgewinnung gewählt. Außerdem waren die bei diesem 
Versuch verwendeten Pflanzen nach der von uns an anderer Stelle (21) 
beschriebenen Methode mit gerader Schnittfläche aufeinander gepfropft, 
so daß eine sorgfältige Aufteilung der Stengelzonen besonders leicht fiel. 

Um aber aus den kurzen Stengelpartien genügende Saftmengen 
zu erhalten, wurde bei der Zerkleinerung der Pflanzenmasse nach und 
nach je 1 com Wasser zugegeben. Die durch die Verdünnung bewirkten 
Nachteile (Ungenauigkeit bei der Messung der Saftausbeute, Herab- 
minderung der Aktivität der Extrakte) wurden um des Vorteils der 
besseren zonalen Aufteilung des Pflanzenmaterials willen in Kauf 
genommen. 


Making der Versuchspflanze. 
Datura stramonium Stand. 70, am 28.5. mit gerader Schnittfläche ge- 


PA, tadellos verwachsen. 

Länge = 50cm, Unterlage Länge = 15cm, Basis D = 0,93 cm, Pfropfstelle 
D = 0,8cm. Reis gut beblättert, mit Blütenknospen. 

2. Nicotiana tabacum G. 117 auf Datura stramonium Stand. 3, am 16.6. mit 
gerader Schnittfläche gepfropft, sehr gut verwachsen. 

Länge = 54,5 cm, Unterlage Länge = 11 cm, Basis D — 0,87 cm, untere Pfropf- 
stelle D = 0,78 cm, obere Pfropfstelle D = os Ocm. Reis mit Fruchtansätzen, 
dichter Wurzelpelz fiber der Ve 

In der folgenden Ubersicht ist nur die “Lange der einzelnen Stengelzonen 
angegeben, da die betreffenden Stengelteile unbeblättert waren und durchwegs 
lg wogen. Die genaue Saftmenge ließ sich wegen des Wasserzusatzes nicht 
bestimmen. 

In der folgenden Tabelle sind die Ergebnisse der Aminosäurebestimmungen 
zu Beginn und nach Beendigung der Spaltungsversuche aufgeführt. Da die Anfangs- 
werte stark voneinander abweichen, wurde bei Berechnung der relativen pepto- 
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Länge in cm 
m. =. anschl. Reisbasis Unterlagenspitze be es a basal 
Pflanze 1. . 2,2 1,3 2,0 1,8 
Pflanze 2. . 1,6 1,3 3,0 3,8 














lytischen Aktivität die auf S.318 angedeutete Korrektur vorgenommen. Der 
Amino-N-Gewinn in 48 Stunden wurde nämlich jeweils auf das arithmetische Mittel 
der Anfangswerte aus den einzelnen Zonen einer Pflanze bezogen. Um aber zu 
zeigen, daß in unserem Falle die „korrigierten‘‘ Maßzahlen der peptolytischen 
Aktivität gegenüber den „wahren‘‘ Maßzahlen keine prinzipiellen Unterschiede 
aufweisen, sind auch diese in die Tabelle mit aufgenommen. 














Tabelle 19. 
Amino-N zu Gewinn an Gewinn an 
LAmino-N nach 
Vi hs- Amino-N oh Amino-N 
beginn 48 Stunden K weg Korrektur 
Pf1. 1 | Pf1 2 | Pfl.1 | Pfl.2 | Pf1 1 | Pfl.2 | Pfl.ı | Pfl.2 
a) Oberhalb der Reis- 
a CE D 3,83 | 3,46 | 4,06 | 4,07 | 0,23 | 0,61 | 0,31 | 0,70 
b) Reisbasis . . . . . 3,78 | 3,39 | 3,89 | 3,74 | 0,11 | 0,35 | 0,14 | 0,37 
c) Un nspitze . . : 3,17 | 3,92 | 3,76 | 0,37 | 0,59 | 0,17 | 0,39 
d) Unterhalb der Unter- 
lagenspitze . . . . 3,83 | 3,46 | 3,92 | 3,46 | 0,09 | 0 0,17 | 0,09 
tal ll oles 3,75 | 3,37 























Ob wir nun die ,,wahren“ oder die mit Korrektur versehenen Maß- 
zahlen der relativen peptolytischen Aktivität unserer Erläuterung zu- 
grunde legen, stets finden wir, daß die Preßsäfte aus den Reisern der 
heteroplastischen Pfropfung den entsprechenden Extrakten aus dem 
homoplastischen Partner in bezug auf ihre enzymatische Wirksamkeit 
bedeutend überlegen sind. Dies kann nicht befremden, wenn man bedenkt, 
daß die Reiser verschiedenen Arten angehörten, und daß im hetero- 
plastischen Reis sich im stärkerem Maße Eiweißstoffe anreichern. Viel 
bemerkenswerter aber ist die Tatsache, daß sich diese enzymatische Über- 
legenheit der heteroplastischen Pfropfung auch auf die apicalen Partien 
der Unterlage erstreckt. Wie bei Versuch 17 und 18 sehen wir also auch 
hier, daß der Preßsaft aus jenem Daturastengel, der ein artfremdes Reis 
getragen hatte, eine höhere peptolytische Aktivität aufwies als der Extrakt 
aus jenem Stengel, der mit einem artgleichen Reis verbunden war. Beim 
vorliegenden Versuch ist in der basal anschließenden Zone der Unterlage 
das Verhältnis der peptolytischen Aktivität beider Extrakte umgekehrt 
wie in der Apicalzone, so daß nun die Frage zu prüfen ist, ob etwa das 
hohe proteolytische Wirkungsvermögen des Preßsaftes aus hetero- 
plastischen Unterlagen stets an die Pfropfzonen selbst gebunden ist. 


Versuch 20 vom 25. und 28. 8. 
Bei der Verfolgung unseres Zieles, die peptolytische Aktivität von 
Preßsäften aus immer begrenzteren Stengelzonen zu ermitteln, kamen 
24* 
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wir zu dem Entschluß, als Ausgangsmaterialien für die Extraktgewinnung 
jeweils die lagemäßig entsprechenden Zonen mehrerer Pflanzen heran- 
zuziehen. Wir gingen hierbei von der Überzeugung aus, daß eine etwaige 
Sonderstellung der Pfropfzonen in bezug auf das Eiweißspaltungsver- 
mögen von deren Preßsaft sich am deutlichsten herausstellen müsse, 
wenn zur Preßsaftbereitung nur Gewebe aus der nächsten Umgebung 
der Pfropfstelle, aber von mehreren Pflanzen, Verwendung finde. Auf diese 
Weise wurde es möglich, innerhalb des gewünschten Stengelbereiches 
Preßsäfte aus sehr kurzen Zonen zu gewinnen und hierbei doch eine allzu 
weitgehende Verdünnung der Preßsäfte zu vermeiden. Bei dem folgenden 
Versuch wurde der zunächst ohne Wasserzusatz hergestellte Extrakt 
nur mit der Hälfte seines eigenen Volumens an H,O verdünnt. In der 
Übersicht sind die Pflanzen, deren Stengelzonen zur Preßsaftgewinnung 
vereinigt wurden, durch gleiche römische Ziffern kenntlich gemacht. 


A. Preßsäfte aus heteroplastischen Pfropfungen. 

Ia. Nicotiana tabacum G. auf Datura stramonium Stand. 55, gepfropft am 11.7.33. 

Länge = 54cm, Unterlage Länge = 10,7 cm, Basis D = 0,8 cm, Pfropfstelle 
D=0,8cm. Reis mit Blüte und Knospe; Unterlage unbeblättert. 

Ib. Nicotiana tabacum G. 146 auf Datura stramonium Stand. 8, gepfropft 
am 18.7.33. 

Länge = 50,5 cm, Unterlage Länge = 13 cm, Basis D = 1,23 cm, Pfropfstelle 
D = 0,85 cm. Reis mit Blättern und Knospen; Unterlage unbeblättert. 

Ic. Nicotiana tabacum G. 84 auf Datura stramonium Stand., gepfropft am 18. 7. 

= 61 cm, Unterlage Länge = 13 cm, Basis D = 0,9 cm, Pfropfzone D = 
0,8cm. Reis mit Blüten und Knospen. 

Zur Herstellung der Preßsäfte aus dem Reis wurden die Pflanzen Ia und Ib, 
zur Gewinnung der Preßsäfte aus der Unterlage außerdem auch Ic verwendet. 

B. Preßsäfte aus homoplastischen Pfropfungen. 

Ila. Datura stramonium Stand. 66, homoplastisch gepfropft am 18. 7. 

Länge = 71,3 cm, Unterlage Länge = 12,3 cm, Basis D = 0,9 cm, Pfropfstelle 
D=0,9cm. Unterlage, abgesehen von kleinem Nebenblatt, unbeblättert, Reis 
mit Früchten. 

IIb. Datura stramonium Stand. 60, homoplastisch gepfropft am 18. 7. 

Länge = 88 cm, Unterlage Länge = 11 cm, Basis D = 1,0 cm, Pfropfzone = 
0,93 em. Reis mit Früchten, Verwachsung der Partner unter starker Callusbildung, 
Unterlage unbeblättert. 














Saftausbeute 
Ausgangsmaterial pom rar À 
Länge in cm Gewicht in g in com 
I u I II I II 
a) Reis 5 cm acropetal . . 2 und 3,5 2,7 0,77 
b) Reis acropetal anschlie- 
SGP. 83) Per | je 0,8 | je etwa 2 2,7 | 0,65 0,795 
2,0 
c) Reis Pfropfzone . . . . | je 0,9 || jeetwa| 2 0,8 
d) Unterlage ne. . ljeetwal,ilj 1,7 2 27 | 04 } 0,69 
2 


e) Unterlage an- 
schlieBend....... je etwa | je etwa 
1,3 0,7 


27 103 | 0,75 























a 
k 
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Bei den heteroplastischen Pfropfungen wurden zur Extraktgewinnung Reis 
und Unterlage getrennt, bei den homoplastischen Pfropfungen dagegen die intakten 
Pfropfstellen zur PreBsaftherstellung verarbeitet. 

Nähere Angaben über die Beschaffenheit des Ausgangsmateriales 
und über die Saftausbeute enthält die Übersicht auf S. 350. 


Die Maßzahlen der relativen Aktivität der verwendeten Preßsäfte sind in 
Tabelle 20 angegeben. Wegen der guten Übereinstimmung der Anfangswerte ist 
hier eine Korrektur bei Berech- 














nung des enzymatischen Wir- Tabelle 20. 
kungsvermögens der Säfte nicht I II 
vorgenommen worden. 

Das Ziel dieses Versuches a) Reis 5 em acropetal . . 0,38 
bestand in der Klärung der b) Reis acropetal anschlie- 

à ch 0,78 0,65 
Frage, ob die Preßsäfte aus .) Reis Pfropizone . . . . | 0,73 } 0,0 
den Propfzonen, namentlich 4) nn - EZ er 1,34 , 
. . e nterlage basal an- 

bet hoteroplastionhent SES" na... . .. 1,64 | 0,56 


fungen, durch besonders 

hohe proteolytische Wirksamkeit ausgezeichnet sind. Diese Frage kann 
auf Grund der in der Tabelle angegebenen Befunde eindeutig verneint 
werden. 

Nun müssen wir versuchen, der weiteren Frage näherzukommen, 
worauf denn wohl das hohe proteolytische Wirkungsvermögen der Preß- 
säfte aus heteroplastischen Unterlagen zurückzuführen ist. 

Beim vorliegenden Versuch ist allerdings dieser Überlegenheit der 
heteroplastischen Unterlage gegenüber der homoplastischen deshalb 
weniger Bedeutung beizumessen, weil bei der Preßsaftherstellung aus 
heteroplastischen Unterlagen 3, bei jener aus homoplastischen Unter- 
lagen nur 2 Versuchspflanzen Verwendung gefunden hatten. Denn man 
könnte ja an die Möglichkeit denken, daß durch die größere Anzahl 
von Versuchspflanzen die Konzentration der Preßsäfte und damit vielleicht 
deren peptolytische Aktivität gesteigert worden sei. 

Deshalb seien im folgenden zur Ergänzung der Befunde unserer 
Tabelle 20 die Ergebnisse eines Versuches mitgeteilt, bei dem auch zur 
Preßsaftgewinnung aus heteroplastischen Unterlagen Stengelzonen aus 
2 Versuchspflanzen gemeinsam verarbeitet wurden. 


Versuch 21, vom 30.8. 

Die zu diesem Versuch verwendeten heteroplastischen Pfropfungen 
waren dadurch gekennzeichnet, daß der Kontakt zwischen Unterlage 
und Reis erst kurze Zeit vorher erfolgt war. Es sollte nämlich gleich- 
zeitig geprüft werden, ob bei heteroplastischen Pfropfungen vielleicht 
gerade in den ersten Wochen der Pfropfsymbiose die normale Verteilung 
der peptolytischen Aktivität im Stengel besonders deutlich gestört 
erscheint. Da bei den beiden Pfropfungen, die zur Preßsaftgewinnung 
verwendet wurden, Reis und Unterlage mit geraden Schnittflächen 
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aneinandergrenzten, war eine sorgfältige Aufteilung der Stengelzonen 
besonders leicht durchführbar. 

Um zu zeigen, welchen Einfluß die Pfropfung an sich auf die Verteilung 
der proteolytischen Wirksamkeit im Stengel ausübt, sollen hier außer- 
dem die Ergebnisse von Versuchen mitgeteilt werden, welche mit den 
Preßsäften aus verschiedenen Zonen eines unbeblätterten Stengelstumpfes 
angestellt wurden. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

A,. Nicotiana tabacum G. auf Datura stramonium 79, gepfropft am 22.8. 

Länge = 38,7 cm, Unterlage Tänge = 27,2 om, Basis D = 1,02cm, Dy .m = 
0,7 cm. Verwachsung im Anfangsstadium. leichte Callusbildung, Partner fest ver- 
klebt, Unterlage unbeblättert. 

A,. Nicotiana tabacum G. 230 auf Datura stramonium 200, gepfropft am 22. 8. 

Länge = 39,5 cm, Unterlage Länge = 24,5cm, Basis D = 1,48cm, Dx... = 
0,96 cm. Verwachsung unvollkommener als bei A,, Partner verklebt, Unterlage 
unbeblättert. 

B. Datura tatula 18, Spitze mit Blättern Ende Juli entfernt. 

Länge = 13cm, Basis D = 1,2 cm, D, .m = 0,88 cm, D,,., = 0,82 em. 

Nähere Angaben über die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und die Saft- 


























ausbeute sind in der folgenden Übersicht gestellt 
Ausgangsmaterial 
Länge in cm Er an en 
A B | A |B A B 
a) Reis 3 cm acropetal der Basis . . je 1,2--1,4] — 1 — | 0,52 
b) Reis acropetal anschließend Basis. |je 1,1—1,2| — 1 — | 0,42 
ec) Reis Basis . . . . . . . . . . . je 0,8—0,9! — | 1 | — | 0,51 
d) Unterlage Spitze . . . . . . . . je 08 |4 | 1 | 2 | 0,37 | 0,48 
e) a> ao A basal anschlieBend, 
WOR Mie a ome es je 0,8 |32| 1 | 2 | 0,27 | 0,45 
f) Unterlage Basis ........ je 0,8 | 2,8] 1 | 2 | 0,21 | 0,40 











In Tabelle 21 sind die Maßzahlen der relativen peptolytischen Aktivität dieser 
Extrakte aufgeführt. 

Unter den Preßsäften aus den Stengelteilen der heteroplastischen 
Pfropfungen zeichneten sich wieder diejenigen aus den beiden apicalen 
Zonen der Unterlage durch besonders hohe peptolytische Wirksamkeit 
aus. Weit geringer wurde demgegenüber die Aktivität der Extrakte aus 

der Basis, und zwar so- 
Tabelle 21. wohl des Reises als der 

A B Unterlage befunden. 
Eine gerade entgegen- 
on gesetzte Verteilung des 

Basis L proteolytischen Wir- 
d) Unterlage Spitze. . . . . . . . 0,48 | 0,38 kungsvermögens ließ 








€) es el A bean anschlchend à sich in dem von uns 








untersuchten Stengel- 


as 6 4 ee 7 
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stumpf feststellen. Hier zeigt der Extrakt aus der Basis, also der von 
der Wundstelle am weitesten entlegenen Stengelpartie, den höchsten Grad 
der peptolytischen Aktivität, während die Preßsäfte aus den mehr und 
mehr von der Wasser- und Saftzufuhr ausgeschlossenen Stengelteilen in 
der Nähe der Schnittfläche ein so geringes Spaltungsvermögen aufweisen, 
daß man annehmen muß, die peptolytische Aktivität in diesen Stengel- 
zonen habe seit der Abtrennung der apicalen Teile eine Einbuße erlitten. 

Aus unseren Befunden läßt sich weiterhin der Schluß ziehen, daß im 
Gefolge der Pfropfung, und zwar sowohl bei homoplastischen als bei hetero- 
plastischen Transplantationen, eine solche Wirkungsabschwächung der 
Preßsäfte aus den acropetal gelegenen Teilen der Unterlage unterbleibt 
(vgl. Tabellen 20, 2 und 21 A!). 

Während aber die Unterschiede der peptolytischen Aktivität zwischen 
den Preßsäften aus verschiedenen Stengelteilen homoplastischer Datura- 
unterlagen ganz unregelmäßig sind oder — wie bei normalen Pflanzen — 
nur Beziehungen zum vertikalen Aufbau des Stengels erkennen lassen, 
scheinen bei jenen Daturaunterlagen,. die mit Tabakreisern verbunden 
waren, die dem Reis benachbarten Stengelpartien durch hohes pepto- 
lytisches Wirkungsvermögen ihrer Preßsäfte gekennzeichnet zu sein. 
Wenn auch die Ergebnisse von Versuch 20 gegen die Annahme sprechen, 
daß die sich in der Pfropfzone selbst abspielenden Wundheilungsvorgänge 
für den hohen Grad der peptolytischen Wirksamkeit dieser Stengelpartien 
mitverantwortlich zu machen sind, so mußte diese wichtige Frage doch 
noch einmal eingehender geprüft werden. Zu welchen Ergebnissen wir 
hierbei gelangten, läßt sich aus der Beschreibung des folgenden Versuches 
entnehmen. 


Versuch 22 vom 28.8. und 19. 9. 

Als Ausgangsmaterialien für die Preßsaftgewinnung bei diesem Versuch 
wurden die entsprechenden Stengelzonen von je 2 Pflanzen, und zwar 
aus homoplastischen und aus heteroplastischen Pfropfungen verwendet. 
Bei den heteroplastischen Pfropfungen wurden hierbei die intakten 
Pfropfstellen, die also Gewebe sowohl von Tabak als auch von Datura 
umfaßten, verarbeitet. Um eine gleichmäßige Aufteilung der Stengel- 
partien zu ermöglichen, wurden bei allen 4 Versuchspflanzen die Stengel- 
zonen durchwegs parallel den geneigten Verwachsungszonen zugeschnitten. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

. Ia. Datura stramonium Stand. 30, homoplastisch gepfropft am 30. 6. 

Länge = 100 cm, Unterlage Länge = 30 cm, Basis D = 1,4 cm, D cm = 1,2 cm, 
Pfropfstelle 3,3 cm lang. Unterlage unbeblattert, an 2 Stellen Rinde abgeschürft, 
Reis mit Blütenknospen au den Gabelästen gut beblättert. 

Ib. Datura stramonium Stand. 90, homoplastisch gepfropft am 30. 6. 

Länge = 82 em, Unterlage Länge = 25 cm, Basis D = 1,3 cm, D,; cm = 1,1 cm, 
Pfropfstelle 3,8 cm lang. Unterlage unbeblättert, tadellose Verwachsung, Reis mit 
Blütenknospen. Fruchtansätze bei beiden Pflanzen Mitte Juli entfernt. 
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Ila. Nicotiana tabacum C. (= Calcar) 3 auf Datura fastuosa 8, gepfropft am 
23. 8., analysiert am 19. 9. 

Lange = 81,2 cm, Unterlage Lange = 21,2 cm, Basis D = 1,24 cm, Das cm ng 
1,05 cm, Pfropfstelle 3,8 cm lang. Unterlage unbeblättert, Verwachsung tadellos, 
Reis gut beblättert mit Blüte und Bl 

IIb. Nicotiana tabacum C. 16 auf Datura fastuosa 47, gepfropft am 23. 8., 
analysiert am 19. 9. 

Länge = 37 cm, Unterlage Länge = 18,7cm, Basis D — 1,17 cm, Dis om = 
1,06 cm, Pfropfstelle 3,8 em lang. Unterlage unbeblättert, Reis ohne Blüten und 
Früchte, gut beblättert. 

Nähere Angaben über die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und die Saft- 
ausbeute sollen auch bei diesem Versuch wieder in tabellarischer Form mitgeteilt 
werden. 
































Ausgangsmaterial 

Gewicht Saftaus- 
Länge in cm ‘ng beute in com 

I II I Te II 

a) Reis acropétai . . . . . . . .. je0,7| je 0,5 |2,3 | 2,0 | 0,60 | 0,93 
b) Reis acropetal anschließend an Basis | je 0,5 | 0,5 u. 0,8! 2,3 | 2,0 | 0,90 | 0,98 

CN VRR FE je0,3| — 2,35 | — |0,60| — 
e,) Pfropfstelle . . . . . . . . . .. — | je0,5 | — | 2,0 | — |0,90 
d) Unterlage Spitze ........ je0,5/0,5u.0,7| 2,3 | 2,0 | 0,60 | 0,51 
e) Unterlage basal anschließend . . . | je 0,5 0,6 u. 0,7! 2,3 | 2,0 0,60 0,50 
f) Un | — /10u.15| — | 20 0,50 
g) Unterlage Basis. . . . . . . . . je0,4| jel |23 | 2,0 0,55 0,40 


Da bei diesem Versuch wieder die in den einzelnen Ansätzen gefundenen 
Anfangswerte stark voneinander abwichen, sind in Tabelle 2 neben den normalen 
MaBzahlen der peptolytischen Aktivität auch die theoretischen, auf das arithmetische 
Mittel der Anfangswerte bezogenen MaBzahlen der relativen peptolytischen 
Aktivität angegeben. 























Tabelle 22. 

À „K te“ Maß- 

„Wahre“ Maßzahlen | zählen der relativen 
lytischen Aktivität ea 
I II I II 
a) Reis acropetal ......... 0,74 0,47 0,79 0,32 
b) Reis acropetal anschließend an Basis 1,19 0,14 0,97 0,19 
RE a eine los een 0,52 — 0,61 _ 
à +: — 1,178 — 1,07 
d Unterlage Spitze . . . . . . . . 0,70 0,66 0,57 0,64 
e) Unterlage basal anschlieBend . . . 0,74 1,24 0,65 1,31 
f) Unterlage Mitte . . . . . . . . . _ 0,67 _ 0,73 
g) Unterlage Basis... . . . . - - 0,26 0,65 0,59 0,77 


Obwohl wegen der verschiedenen Artzugehörigkeit der Daturapflanzen 
sowie wegen einiger Unterschiede in der zonalen Aufteilung der Stengel 
die peptolytische Aktivität bei beiden Versuchsgruppen nicht unmittelbar 
miteinander verglichen werden kann, läßt sich doch auch wieder aus 
diesem Versuch mit großer Deutlichkeit erkennen, daß die PreBsäfte 
aus den Pfropfstellen in bezug auf ihre peptolytische Aktivität gegenüber 
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den Extrakten aus anderen Stengelzonen keineswegs eine Sonderstellung 
einnehmen. Falls der Verwachsungsvorgang an sich Veränderungen in 
der Verteilung der peptolytischen Aktivität hervorruft, dann werden 
diese — wenigstens bei Anwendung unserer Versuchsmethodik — durch 
beträchtlichere Ausschläge überdeckt, welche auf andere Ursachen zurück- 
gehen. 

Während bei den homoplastischen Pfropfungen die Preßsäfte aus dem 
Reis das höchste proteolytische Wirkungsvermögen aufweisen, waren 
bei den heteroplastischen Pfropfungen gerade die Preßsäfte aus der Pfropf- 
zone und aus einer intermediär gelegenen Zone der Unterlage peptolytisch 
besonders aktiv. Freilich ist uns nicht verständlich, warum bei diesem 
Versuch zwischen den Bereichen der heteroplastischen Unterlagen, welche 
hochwirksamen Preßsaft geliefert hatten, eine Zone lag, deren Preßsaft 
sehr wenig aktiv befunden wurde. Dennoch können wir auch in den 
Ergebnissen dieses Versuches ein Beispiel für die Tatsache erblicken, 
daß in den apicalen Teilen heteroplastischer Unterlagen die peptolytische 
Wirksamkeit der Extrakte einen recht beträchtlichen Wert erreicht, 
ohne daß dieser hohe Grad des Wirkungsvermögens auf die in der Pfropf- 
zone selbst ablaufenden Verwachsungsvorgänge zurückgeführt werden 
könnte. 

Die Schilderung derartiger Versuche, bei welchen ältere Topfpflanzen 
zu den Pfropfungen herangezogen wurden, soll ihren Abschluß finden durch 
Mitteilung des folgenden Experimentes, bei dem im Unterschied zu allen 
bisher beschriebenen Spaltungsversuchen mit Extrakten aus Pfropfungen 
Pepton, welchesin Puffer und nicht in Wasser gelöst war, Verwendung fand. 


Versuch 23 vom 4. 10. 33. 

Die Extrakte wurden aus Stengelteilen von jeweils nur einer Pflanze 
hergestellt. Bei der Gewinnung der Preßsäfte wurden die Pfropfstellen 
wieder im ganzen verarbeitet, so daß der Extrakt aus der heteroplastischen 
Pfropfzone einem Ausgangsmaterial entstammte, welches sowohl Tabak- 
als auch Daturagewebe umfaßte. Die zu allen Spaltungsversuchen ver- 
wendete Peptonlösung wies ein p, von 5,0 auf. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

I. Datura fastuosa, 18, homoplastisch gepfropft am 15.9. 

Länge = 66 cm, Unterlage Länge — 46 cm, Basis D = 1,7 cm, Pfropfstelle D = 
0,96 cm. Unterlage unbeblättert, Verwachsung tadellos, Reis schwach beblättert. 

I. Nicotiana tabacum C. 25, am 29. 8. gepfropft auf Datura stramonium 
Stand. 74. 

Länge = 59,5 cm, Unterlage Länge — 19,5 cm, Basis D = 1,3 cm, Pfropfzone 
D = 0,98 cm. Unterlage unbeblättert, Reis blühend, gut beblättert, Verwachsung 
tadellos. 

Die Länge der Stengelzonen wurde nicht bestimmt, das Gewicht betrug in allen 
Fällen übereinstimmend 2g. Die aus den einzelnen Zonen erhaltenen Saftmengen 
sind ebenso wie die Maßzahlen der relativen und absoluten peptolytischen Aktivität 
in Tabelle 23 angegeben. 











856 Karl Silberschmidt: Die Verteilung proteolytischer Aktivitat 




















Tabelle 23. 

Relative Saftausbeute Absolute 

Aktivitat in ccm Aktivitat 

I II I II I II 
a) Reis acropetal anschließend . . . | — | 0,36 | — | 0,95 | — | 0,682 
b) Reis über Pfropfzone . . . . . . 1,17 | 0,69 | 0, 0,74 | 1,405 | 1,02 
OF LG, L'pte ss shi: 1,03 | 1,08 | 0,40 | 0,41 | 0,82 | 0,885 
d) Unterlage unter 0,404 | 1,10 | 0,30 | 0,26 | 0,242 | 0,572 
e) Unterlage basal i + « « 10,524 | 0,81 | 0,30 | 0,35 | 0,314 | 0,567 
f) Unterlage Basis. ........ — | 0,44 | — | 0,25 | — | 0,22 











Auch gegen die Beweiskraft dieses Versuches lassen sich vom metho- 
dischen Standpunkt aus mancherlei Einwendungen erheben. Die beiden 
Daturaunterlagen gebörten verschiedenen Arten an und die Pfropf- 
zonen lagen in beiden Fällen nicht im gleichen Stengelbereich. Daß aber 
die Unterschiede im Grad der peptolytischen Aktivität der Preßsäfte 
von I und II gerade auf diese Differenzen zwischen den beiden Versuchs- 
pflanzen zurückgehen, erscheint sehr unwahrscheinlich. Denn wenn bei 
unserem Versuch das Stengelniveau des Ausgangsmaterials von aus- 
schlaggebender Bedeutung für die Aktivität der Preßsäfte gewesen wäre, 
dann hätten wir damit rechnen müssen, daß die apicalen Partien der 
längeren homoplastischen Daturaunterlage einen wirksameren Preßsaft 
ergeben hätten als die des kürzeren heteroplastischen Partners. Auf der 
anderen Seite aber hat sich bei unseren früheren Versuchen an normalen 
Pflanzen zwischen verschiedenen Daturaarten kein Unterschied in bezug 
auf die Verteilung der peptolytischen Aktivität feststellen lassen. Durch 
beide Faktoren läßt sich also nicht die Tatsache befriedigend erklären, 
daß der Preßsaft aus den dem Reis benachbarten Zonen der Unterlage 
bei der heteroplastischen Pfropfung sehr hohe peptolytische Wirksamkeit 
aufwies, während er bei der homoplastischen Pfropfung eine vergleichsweise 
sehr geringe Aktivität zeigte. Die in der Tabelle 13 angegebenen Werte der 
relativen peptolytischen Aktivität würden graphisch hinsichtlich der Ver- 
teilung der relativen Aktivität bei beiden Pflanzen Kurven ergeben, deren 
Gipfel in sehr verschiedenen Bereichen, bei der homoplastischen Pfropfung 
oberhalb der Reisbasis, bei der heteroplastischen Pfropfung unterhalb 
der Unterlagenspitze, liegen. Bei Zugrundelegung der absoluten Maß- 
zahlen der peptolytischen Aktivität würden die Gipfel beider Kurven in 
den gleichen Bereich verlegt, dafür würde aber der Abfall zum Minimum 
bei Versuchspflanze II viel allmählicher als bei Versuchspflanze I erfolgen. 

Ein Rückblick auf die bisher beschriebenen Versuche über die Ver- 
teilung der peptolytischen Aktivität auf verschiedene Stengelzonen von 
Pfropfungen zeigt uns, daß unter sehr verschiedenen Versuchsbedingungen 
für die Preßsäfte aus den apicalen Teilen heteroplastischer Unterlagen 
ein sehr hohes peptolytisches Wirkungsvermögen festgestellt wurde. 
Da ferner aus unseren bisherigen Befunden klar hervorgeht, daß die sich 
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in der Pfropfzone abspielenden Verwachsungsvorgänge für die hohe 
peptolytische Aktivität der Extrakte nicht von ausschlaggebender 
Bedeutung sind, war mit der Möglichkeit zu rechnen, daß die pepto- 
lytische Wirksamkeit der Extrakte durch die Qualität und Quantität 
der vom Reis gelieferten Reservestoffe bestimmt wird. Um diese Frage 
klären zu können, mußte zunächst mit größerer Deutlichkeit, als dies 
bei den bisherigen Versuchen möglich war, festgestellt werden, ob zwischen 
dem Verhalten homoplastischer und heteroplastischer Pfropfunterlagen 
ein grundsätzlicher Unterschied besteht. 

Zu den folgenden Versuchen wurden sehr junge Pflanzen verwendet, 
und zudem wurden die homoplastischen und heteroplastischen Reiser 
mit sehr kurzen Unterlagen verbunden. Denn die Ergebnisse früherer 
Untersuchungen hatten uns gezeigt, daß gerade solche kurzen unbeblätter- 
ten Unterlagen häufig eine beträchtliche N-Zufuhr von seiten der Reiser 
erfahren. Dieser N-Zustrom zur Unterlage läßt sich noch besonders 
dadurch steigern, daß man die gesamten Pfropfungen der Stecklings- 
behandlung unterwirft. Gerade auch für die erfolgreiche Bewurzelung 
von Stecklingen erwies sich die Verwendung von Pfropfungen aus sehr 
jungen Pflanzen als sehr günstig. Das Ziel dieser Versuche bestand also 
darin, das peptolytische Spaltungsvermögen von PreBsäften aus Topf- 
pflanzen und Stecklingen sowohl von homoplastischen als auch von hetero- 
plastischen Pfropfungen vergleichend zu verfolgen. Freilich ließen sich 
die Versuchreihen nicht lückenlos durchführen, da einige von den jungen 
Pfropfungen nur kümmerliche Entwicklung aufwiesen und einzelne 
Stecklinge nicht zur Wurzelbildung veranlaßt werden konnten. Mit 
allen jenen Pflanzen aber, die eine befriedigende Entwicklung aufwiesen, 
wurden die Versuche ausgeführt, deren Ergebnisse im folgenden mit- 
geteilt werden sollen. - 


II. Versuche mit jungen Topfpflanzen und Stecklingen. 


Versuch 24. Pfropfungen vom 6. 10. 33. 

Bei dieser Versuchsreihe wurden die Preßsäfte von 4 Versuchs- 
pflanzen der Analyse unterworfen. Die Untersuchung von Versuchs- 
pflanze A (heteroplastische Topfpflanze) fand am 26. 10., die der Ver- 
suchspflanze B, C und D (1 homoplastischer Steckling und 2 hetero- 
plastische Stecklinge) am 31.10. statt. Bei dieser und den folgenden 
Versuchsreihen wurden die Pfropfpartner stets längs der Verwachsungs- 
zonen getrennt und die aus den einzelnen Stengelzonen erhaltenen Preß- 
säfte ohne weitere Verdünnung verarbeitet. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. (Aussaat Anfang September). 

A. Nicotiana tabacum G. auf Datura tatula 

Länge = 36 cm, Unterlage Länge = 17 cm, Basis D = 0,5 cm, Daz cm = 0,55 cm, 
Pfropfzone 2,5 cm lang. Verwachsung gut, einige Wurzeln über der Verwachsungs- 
zone, Unterlage unbeblättert. 
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B. Datura tatula, homoplastisch (gesteckt am 20. 10. 33). 

Länge = 29 cm, Unterlage Länge = 13 cm, Basis D = 0,5 cm, D,; «. = 0,6 cm, 
Pfropfzone 3,5 cm lang. Verwachsung gut, keine Wurzeln über der Verwachsungs- 
zone, Unterlage unbeblättert; Wurzelansatz an der basalen Schnittfläche. 

C. Nicotiana tabacum G. 96 auf Datula tatula (gesteckt am 20. 10. 33). 

Länge = 19cm, Unterlage Länge = 9cm, Pfropfzone 2,5 em lang. An der 
basalen Schnittfläche Beginn der Wurzelbildung; Verwachsung sehr gut; einige 
Wurzeln oberhalb der Verwachsungszone; Unterlage unbeblättert. 

D. Nicotiana tabacum C. 13 auf Datura tatula (gesteckt am 20. 10. 33). 

Länge = 16 cm, Unterlage Länge = 11 em, Basis D = 0,45 cm, D,; «m = 0,45 em, 
Pfropfzone 2,5 cm lang. An der basalen Schnittfläche Beginn der Wurzelbildung, 
Luftwurzeln an der Basis; Verwachsung nur einseitig. 


Nähere Angaben über die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials 
und die Saftausbeute sind aus folgender Übersicht zu entnehmen. 


















































Ausgangsmaterial 

Länge in cm Gewicht in g Saftausbeute in ccm 
A B CI; DIA B ci D A B © D 
a) Reisspitze — er 3,515 |—11 110,65! — 10,3910,4 |0,11 
b) Reismitte . 6 | 44 |—|—lo7l1 || — lo1slos1| — | — 
3 zen. 5,713 |—I— Il 1| — | — 1046104 | — 
nterlagenspitze 5,5 46 14516 |1 |1 111 0,3510,3810,4 |0,41 

x. bn 
. 14 3,8 |—|—71}1 |0,9 |—| — 10,3010,33| — | — 
f) Unterlage Mitte . [4 | — |—|—]1 | — |-| - 1030! — | — | — 
g) Unterlage Basis . |3,2| 4,3 |4,515,5]1 1|0,91] 1 ]1 0,15 | 0,31 | 0,30 | 0,30 


H Hauptachse, G Gabeläste. 


Die für die einzelnen Preßsäfte erzielten Maßzahlen der relativen 
peptolytischen Aktivität sind in Tabelle 24 zusammengestellt. 




















Tabelle 24. 
A B c D 
DBeis 5a arte ar! ee ie = 0,36 0,04 0,39 
à te ae 1,27 0,33 — -- 
e) Beisbasis ah RTs lc der EL 0,64 0,51 = 
d) Unterlagenspitze . . . . . . . . . 0,39 0,04 0,33 0,41 
e) Unterlage basal anschließend . . . 0,43 0,22 _ — 
f) Unterlage Mitte ......... 0,08 — _ — 
g) Unterlage Basis . . . . . . . .. 0,09 0,46 0,396 0,39 


Der Preßsaft aus den apicalen Teilen der Unterlage weist unter den 
4 Versuchspflanzen wiederum bei dem homoplastischen Pfropfsteckling 
den geringsten Grad der peptolytischen Aktivität auf. Dies ist um so 
mehr hervorzuheben, als die proteolytische Wirksamkeit des Extraktes 
aus den basalen Stengelteilen bei allen 3 Stecklingen und besonders bei 
der homoplastischen Pfropfung beträchtlich befunden wurde. Die Ver- 
teilung der peptolytischen Aktivität auf die einzelnen Stengelzonen 
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weist, demnach bei den Unterlagen unserer 4 Vergleichspflanzen große 
Unterschiede auf. Bei den heteroplastischen Topfpflanzen nimmt das 
enzymatische Wirkungsvermögen in basipetaler Richtung ab, bei dem 
homoplastischen Steckling umgekehrt zur Basis hin zu, während es sich bei 
den beiden heteroplastischen Stecklingen ziemlich gleichmäßig auf basale 
und apicale Zonen verteilt. Diese Befunde zeigen weitgeliende Übereinstim- 
mungen mit den Ergebnissen der vorhergehenden Versuchsreihen, sollen 
aber erst nach Mitteilung der übrigen Versuchsergebnisse besprochen 
werden. Eine gesonderte Würdigung der Maßzahlen der absoluten pepto- 
lytischen Aktivitäterübrigt sich, da die aus den einzelnenZonen gewonnenen 
Saftmengen untereinander keine großen Unterschiede aufwiesen. 


Versuch 25, Pfropfungen vom 18. 10. 33. 

In dieser Serie werden die Ergebnisse von Untersuchungen zusammen- 
gefaßt, welche mit den Preßsäften aus 7 verschiedenen Versuchspflanzen 
angestellt wurden. Nach ihrer zeitlichen Aufeinanderfolge lassen sich diese 
Untersuchungen in 3 Abschnitte zerlegen: 

a) Am 4. 11 wurden eine homoplastische (A I) und eine heteroplastische 
Topfpflanze (BI) untersucht. 

b) Am 14.11. wurden mit den Preßsäften aus einem homoplastischen 
(ATI) und 2 heteroplastischen Pfropfstecklingen (B II und B III) 


Bestimmungen ausgeführt, endlich wurden 
c) am 5. 12. mit den Extrakten aus je einer homoplastischen (A III) 


und einer heteroplastischen Topfpflanze (B IV) Analysen vorgenommen. 


Beschreibung der Versuchspflanzen. 

AI. Datura tatula. 

Länge = 28 cm, Unterlage Länge = 17,1 cm, Basis D = 0,46 cm, Pfropfstelle 
D = 0,5 em, Verwachsungszone = 3,3 cm lang. Reis mit Blütenknospen, Unterlage 
unbeblättert. j 

BI. Nicotiana tabacum G. auf Datura tatula. 

Lange = 25cm, Unterlage Lange = 17,0cm, Basis D = 0,50 cm, Pfropfstelle 
D — 0,53 em. Reis gut beblättert, Unterlage unbeblättert, Wurzeln über Ver- 
wachsungsstelle. 

AIL. Datura tatula (gesteckt am 30. 10. 33). 

Länge = 31,7 cm, Unterlage Länge = 16,2 cm, Basis D = 0,5 em, Pfropfstelle 
D = 0,5 cm, Verwachsungszone = 2,0 cm lang. An der basalen Schnittfläche 6 kleine 
Wurzeln; nur die Gabeläste des Reises sind beblättert, Unterlage unbeblättert. 

BI. Nicotiana tabacum G. 11, auf Datura tatula (gesteckt am 30. 10. 33). 

Länge = 28,5 cm, Unterlage Länge = 17,5 cm, Basis D = 0,5 cm, Pfropfzone 
D = 0,48 cm. An der basalen Schnittfläche 5 kleine Wurzeln, Reis gut beblättert, 
oberhalb der Verwachsungszone reichlicher Wurzelbesatz, Unterlage unbeblättert. 

BIII. Nicotiana tabacum G. 16 auf Datura tatula (gesteckt am 30. 10. 33). 

Länge = 21,5cm, Unterlage Länge = 16,5cm, Basis D = 0,6cm, Diem = 
0,55 cm. An der basalen Schnittfläche einige kleine Wurzeln, Reis gut beblättert, 
Wurzeln oberhalb der Verwachsungsstelle, Unterlage unbeblättert. 

AIII. Datura tatula. 

Länge = 23,8 cm, Unterlage Länge = 8,8 cm, Basis D = 0,5 cm, Pfropfzone D = 
0,47 cm, Pfropfzone = 2,5 cm lang. Reis sehr gut beblättert, Unterlage unbeblattert. 
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Ausgangs- 
Länge in cm Ge- 
AI] BI |am|BII/BuTl{am|Biviall BI 
a) Reisspitze. . . . . . 6.3 7,1 | 4,7 10 42 |1 
b) Reismitte . . . . . . 9,4 | 6 | 0,9 
3) Unterage Buse : [67 les lan len lach" hr ti! 10 
yoo . ‘ ‚05 
e) Unterlage anschließend | 4,8 | 5,5 | 5,0 | 5,5 ny | 8.3 |} 3.7 1 | 1,1 
f) Unterlage Basis . . . | 6,1 | 5,7 | 5,9 | 6,1 | 42 1] 11 











BIV. Nicotiana tabacum G. 47 auf Datura tatula. 

Lange = 21,7 cm, Unterlage Lange = 8,7 cm, Basis D = 0,41 cm, Pfropfstelle 
D = 0,40 cm, Pfropfzone = 2,2cm lang. Reis 3 Wochen zuvor fast ganz ent- 
blättert, um eine Reduktion der Blattfläche herbeizuführen, Unterlage unbeblättert, 
über Verwachsungszone dichter Wurzelpelz. 


Über die Beschaffenheit des Ausgangsmaterials und über die aus den 
einzelnen Zonen gewonnenen Saftmengen gibt die vorstehende Über- 
sicht Aufschluß. 

Die für diese Extrakte ermittelten Maßzahlen der relativen peptoly- 
tischen Aktivität sind in Tabelle 25 zusammengestellt und in Abb. 2 
graphisch veranschaulicht. Die An- 


= ae’ ordnung dieser Tabelle weicht in- 
a perf sofern von der der früheren Tabel- 
be a 4h len ab, als die an den gleichen 

42 Tagen fiir entsprechende homo- 
af plastische und heteroplastische 
u He Se Partner gefundenen Werte jeweils 





Abb. 2. Verteilung der rel. peptolytischen in der gleichen Horizontalreihe 
Aktivität in Daturaunterlagen mit hetero- aufgeführt sind. 
(———) Reisern. Auf Grund dieser Befunde läßt 
sich die oben von uns aufgeworfene 
Frage, ob sich klar erfaßbare Unterschiede in der Verteilung der pepto- 
lytischen Aktivität feststellen lassen zwischen Daturaunterlagen, die mit 
homoplastischen, und solchen, die mit heteroplastischen Reisern ver- 
bunden waren, eindeutig bejahen. Bei unserem Versuch übertraf die 
peptolytische Wirksamkeit des Preßsaftes aus der Unterlagenspitze von 
heteroplastischen Pfropfungen das Wirkungsvermögen des Extraktes 
aus den entsprechenden Partien homoplastischer Pfropfungen im Mittel 
fast um das 7fache. Wie beim vorausgehenden Versuch, so finden wir 
auch hier, daß die Maßzahlen der peptolytischen Aktivität bei den Unter- 
lagen homoplastischer Daturapfropfungen gegen die Basis hin zunehmen, 
während sie bei denen heteroplastischer Pfropfungen in basaler Richtung 
abfallen. Die gleichen Unterschiede finden wir wieder, wenn wir unserer 
Betrachtung die absoluten Maßzahlen der peptolytischen Aktivität 
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material 
Ausbeute in ccm 
wicht in g 
AT |Bu|Bux | AIX | Biv] ar| BI |am|BII| But | AIX | Biv 
1,1 | 0,7 1,1 0,55 | 0,40 0,49 | 0,22 0,48 | 0,30 
|L07 | 030 0,50 0,50 
Leni 1,45 1,2 | 0,32 0,42 0;75 | 0,56 
1 bl 1,07 am 0,47 248 948 0,50 
> . 1,07 ,47 | 0,39 | 0, 0, 0,47 
107 Ip 145 |! 1,2 0,31 |f 955 |! 0,56 
1,1 | 1,1 | 1,07 0,25 | 0,35 | 0,30 | 0,32 | 0,36 
Tabelle 25. 
Homoplastische Pfropfungen Heteroplastische Pfropfungen 
8|3|,8]|,.: Lg 8 | 2 | .81|..3] 2]. 
= = = à g=| & 5 
Bi i E sf | : ae aa 3 il 
3 g =) > 3 2 § D D D § 
A 110,54} 0,21 | 0,16 | 0,39 | 9,66 0,57 0,784) 0,3 0,39; B I 
A II | 0,50 | 0,23 | 0 0 0,05 | 0,49 | 0,63 | 0,42 | 0,08 0,11; B II 
0,79 0,40 | 0,35! 0 0,31 | BIII 
A It | 0,52 | 0,51 0,15 0,24 | 0,32 0,42 B IV 
M 0,08 | 0,19 | 0,35 0,535| 0,27 | | 0,27 




















zugrunde legen. Die in unserer Übersicht angegebenen arithmetischen 
Mittelwerte beziehen sich ebenso wie die in Tabelle 2 vermerkten Mittel- 
werte der relativen peptolytischen Aktivität auf die Untersuchungen 
Unterlagen- Unterlagen- Unterlagen- 
spitze mitte basis 
i 7 r \ ,1 
Hoteroplastisch ... . 0,502 0227 0.194 
an 2 homoplastischen und 3 heteroplastischen Pfropfunterlagen, die 
allerdings den von uns gestellten Anforderungen an Gleichartigkeit des 
Versuchsmaterials voll entsprechen. 

Zum Vergleich seien hier als Ergänzung die Mittelwerte aus allen ver- 
wertbaren Bestimmungen (je 5) mit Extrakten aus Stengelzonen junger 
Pfropfungen, soweit sie sich auf die relative peptolytische Aktivität 
beziehen, mitgeteilt. 
Unterlagen- Unterlagen- a u 


spitze mitte 
Homoplastisch . . 0,08 0,201 0,28 
Heteroplastisch . . 0,476 0,368 0,231 


Auch die Mittelwerte aus dieser größeren Anzahl von Untersuchungen, 
die teilweise unter recht verschiedenen Versuchsbedingungen vorgenommen 
worden waren, lassen die großen Differenzen erkennen, die hinsichtlich 
des proteolytischen Spaltungsvermögens zwischen den Unterlagen homo- 
plastischer und heteroplastischer Pfropfungen bestehen. 
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Als Ursache für diese Unterschiede des enzymatischen Wirkungs- 
vermögens können wir allein die Tatsache ansehen, daß in die Unterlagen 
aus artfremden Reisern N-haltige Reservestoffe einwandern, die sich in 
quantitativer und qualitativer Beziehung von jenen unterscheiden, welche 
aus artgleichen Reisern in die Unterlagen übertreten. Schwieriger ist 
die Frage zu entscheiden, ob es nicht lediglich Unterschiede in der Quan- 
tität der den Unterlagen zuströmenden Reservestoffe sind, welche die 
Differenzen in der Verteilung des peptolytischen Wirkungsvermögens 
hervorrufen. Uns erscheint diese Annahme aus den folgenden Gründen 
wenig wahrscheinlich. 

1. Die vorjährigen Untersuchungen über die N-Verteilung in Pfrop- 
fungen hatten zu dem Ergebnis geführt, daß sich an der Reisbasis bei 
heteroplastischen Pfropfungen Eiweißstoffe in solcher Menge anreichern, 
daß der Eiweißgehalt der basalen Partien den gewichtsgleicher apicaler 
Partien um das Mehrfache übertrifft ; hinsichtlich der peptolytischen Akti- 
vität können wir aber eine dieser Eiweißverteilung parallel laufende 
Schichtung nicht feststellen. Zwar zeigen die Preßsäfte aus der Reisbasis 
häufig hohe peptolytische Aktivität, doch sind die in dieser Beziehung 
auftretenden Unterschiede gegenüber den aus gewichtsgleichen Teilen 
der Reisspitze gewonnenen Extrakten unerheblich oder sogar der Er- 
wartung entgegenlaufend. 

2. Hierzu kommt, daß nach unseren früheren Befunden (20, S. 739, 
Tabelle 5) in heteroplastische Unterlagen sogar besonders geringe Mengen 
von Eiweißstoffen einwandern. Im Falle einer strikten Proportionalität 
zwischen dem Eiweißgehalt der Pflanzenteile und der peptolytischen 
Aktivität der Extrakte wäre daher zu erwarten, daß gerade die Extrakte 
aus heteroplastischen Pfropfzonen geringes proteolytisches Wirkungs- 
vermögen aufweisen. 

3. Endlich sprechen gegen diese Annahme auch die mit den PreB- 
säften von Versuchspflanze A III und BIV erzielten Befunde. Obwohl 
bei diesem Versuch das heteroplastische Reis im Gegensatz zum homo- 
plastischen fast völlig entblättert worden war, lieferte doch die mit 
ersterem verbundene Unterlage einen peptolytisch wirksameren Extrakt. 

All diese Gründe lassen die Annahme gerechtfertigt erscheinen, daß 
auch die Qualität der vom Reis gelieferten Produkte mitbestimmend ist 
für das enzymatische Wirkungsvermögen der Extrakte aus den Pfropf- 
unterlagen. 

Freilich ist bei diesen Untersuchungen der Aktivierungszustand der 
Fermente im Blattstengel nicht mit in Betracht gezogen worden, so daß 
man etwa auch daran denken könnte, daß aus dem Tabakreis größere 
Mengen von O, in die Unterlagen einwandern als aus dem Daturareis 
(Motues, 17, S. 81). Wenn sich diese Möglichkeit nach den bisher vor- 
liegenden Ergebnissen auch nicht ganz ausschließen läßt, so spricht doch 
die Tatsache dagegen, daß nur in den Extrakten aus den apicalen 
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Teilen der Unterlagen ein solch hohes peptolytisches Wirkungsvermögen 
feststellbar ist. 

Da wir in den beiden soeben kurz angedeuteten Möglichkeiten nicht 
die Ursache für das ausgezeichnete peptolytische Wirkungsvermögen der 
Preßsäfte aus den apicalen Partien heteroplastischer Daturaunterlagen 
zu erblicken vermögen, sehen wir dieses als Folge der Eiweißspezifität 
verschiedener Pflanzenarten an. Die in artfremde Unterlagen einwan- 
dernden Proteine erfahren nach unserem Dafürhalten eine tiefergreifende 
enzymatische Spaltung als die in artgleiche Unterlagen eingeführten 
Proteine. Die einzelnen Glieder der Ursachenkette, welche zwischen der 
Einwanderung artfremden Eiweißes und der Erhöhung des peptolytischen 
Wirkungsvermögens der Extrakte liegen, bedürfen noch einer sorgfältigen 
Analyse. 


4. Bespreehung der Ergebnisse. 

Da die Folgerungen, welche sich aus unseren Versuchsergebnissen 
ziehen lassen, jeweils am Ende der einzelnen Abschnitte zusammengefaßt 
wurden, kann sich die Besprechung auf wenige Fragen von allgemeiner 
Bedeutung beschränken. 


a) Die Beziehungen zwischen der peptolytischen Aktivität und dem 
Wachstumsvorgang. 

Bei Besprechung der Verteilung der peptolytischen Aktivität auf 
verschiedene Stengelzonen normaler Pflanzen hatten wir mehrfach auf 
die Tatsache hingewiesen, daß die Preßsäfte aus jenen Zonen, in denen 
lebhafte Wachstumstätigkeit herrscht, durch besonders hohe peptolytische 
Aktivität ausgezeichnet sind. Dieser Zusammenhang zwischen Wachs- 
tumsintensität und enzymatischer Wirksamkeit ließ sich besonders deut- 
lich an Preßsäften aus-der Stengelbasis von jungen Pflanzen und von 
Stecklingen oder an Extrakten aus den unter der Spitze gelegenen 
Stengelteilen aufzeigen. Gegen das Bestehen eines derartigen Zusammen- 
hanges schien aber die Tatsache zu sprechen, daß die Preßsäfte aus der 
apicalen Zone, in der zahlreiche, zur Neubildung von Organen führende 
Zellteilungen vor sich gehen, in der Regel peptolytisch weniger aktiv 
waren als die aus den basal an die Spitzenregion anschließenden Stengel- 
partien. Aber gerade diese Art der Aufeinanderfolge verschiedener Grade 
der peptolytischen Aktivität in den einzelnen Stengelzonen stellt eine 
an größeren Pflanzenteilen und mit gröberer Methodik erzielte Parallele 
zu jenem Verteilungsmodus dar, den LINDERSTRÖM-LAnG und HoLTer (10) 
unter Anwendung einer minutiösen Versuchsmethodik für Wurzel und 
Koleoptile von Gerstenkeimlingen festgestellt haben. Durch Anwendung 
dieser Methode war es den beiden Forschern möglich, die schon an sich 
sehr kurzen Keimlingsorgane mit dem Mikrotom in feinste Zonen zu zer- 
legen und auf Grund zahlreicher Versuche jeder dieser Zonen eine 
bestimmte Peptidaseaktivität zuzuordnen. In der Wurzel ließ sich hierbei 
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ein sehr ausgeprägtes Maximum der Dipeptidaseaktivität feststellen, und 
zwar in einer Zone, welche 0,8 mm acropetal der Wurzelspitze lag. Die 
Untersuchungen an der Koleoptile zeigten einen praktisch konstanten 
Enzymgehalt von der Spitze des Blattkeimes bis zu dessen Basis. In dieser 
Verteilung der Dipeptidaseaktivität auf die einzelnen Organzonen spiegelt 
sich streng die Aufeinanderfolge der Wachstumsintensitäten wieder, und 
zwar deren Streckungsphase, nicht deren T'eilungsphase. Denn beispiels- 
weise in der Wurzel liegt das Maximum der peptolytischen Aktivität 
genau in der Zone maximaler Zellstreckung, während die meisten Zell- 
teilungen in einer weiter acropetal gelegenen Zone ablaufen. 

So ziehen auch die Verfasser aus ihren Ergebnissen den Schluß 

1. daßdie Peptidaseaktivität an das Wachstum der Wurzel geknüpft ist, 

2. daß es das Längswachstum der Zellen und nicht der Zellteilungs- 
vorgang ist, durch das sie bedingt wird (oder das sie bedingt). 

Für die Richtigkeit dieser Annahme, also für das Bestehen eines Zu- 

zwischen dem Vorgang der Zellstreckung und der enzyma- 

tischen Aktivität sprechen nun auch unsere eigenen Befunde über die 
Verteilung der peptolytischen Wirksamkeit auf einzelne Stengelzonen. 

Es erhebt sich demnach die Frage, in welcher Weise sich ein der- 
artiger Zusammenhang zwischen Wachstumsphase und enzymatischer 
Aktivität vom physiologischen Standpunkt aus deuten läßt. Da der Zell- 
teilungsvorgang im wesentlichen mit einer Protoplasmavermehrung, der 
Streckungsvorgang mit einer Zellsaftanreichsrung verknüpft ist, so könnte 
man bei der leichten Löslichkeit der am Eiweißabbau beteiligten Enzyme 
annehmen, daß diese Fermente erst im Zellsaft entstehen oder jedenfalls 
hier erst erhöhte Wirksamkeit erlangen. Mit der zunehmenden Ver- 
dünnung der Vakuolenflüssigkeit würde dann im Verlauf der Entwicklung 
die Aktivität der proteolytischen Enzyme wieder langsam absinken. 
Freilich sind, auch wenn sich ein solcher Zusammenhang tatsächlich 
erweisen läßt, die Schwankungen des Wassergehaltes nicht als eigentliche 
Ursachen der Veränderungen der peptolytischen Aktivität der Zelle an- 
zusehen, da beide nur gleichgeordnete Erscheinungsformen des uns in 
seinen Ursachen noch nicht erfaßbaren Wachtumsvorganges darstellen. 


b) Die Artspezifität der proteolytischen Enzyme. 

In der Frage der spezifischen Unterscheidbarkeit der bei den einzelnen 
Tier- und Pflanzenarten aufgefundenen proteolytischen Enzyme stehen 
sich die Anschauungen zweier Forschungsrichtungen gegenüber. Während 
u.a. von ABDERHALDEN (u.a. 1) die Ansicht vertreten wird, daß weit- 
gehend differenzierte Eiweißarten nur durch hochspezialisierte Proteasen 
gespalten zu werden vermögen, glauben Amsros und HARTENECK (2, 
S. 1707) aus ihren Ergebnissen folgern zu dürfen, ,,daB alle pflanzlichen 
Proteasen...sich auf ein Enzym zurückführen lassen, dessen charak- 
teristische Spezifität nur durch wechselnde Anwesenheit der Kinase 
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bedingt ist.“ Auch die Ergebnisse von GrassMANN (5) und ScHULze (20) 
wurden vorwiegend im Sinne der letzteren Anschauungen gedeutet. 

Auf Grund unserer eigenen Befunde wäre es nicht einmal möglich, 
zwischen den beiden von uns eingehender geprüften Pflanzenarten quan- 
titative Unterschiede der peptolytischen Aktivität festzustellen. Die 
großen Unterschiede des enzymatischen Wirkungsvermögens, welche 
schon bei ein und derselben Pflanze im Verlaufe verschiedener Ent- 
wicklungsphasen, unter dem Einfluß wechselnder äußerer Faktoren 
oder selbst bei Konstanz der äußeren Bedingungen zwischen verschiedenen 
Stengelteilen auftreten, läßt die Erkennung eines einheitlichen, die 
Pflanzenart kennzeichnenden Aktivitätsgrades nicht zu. Diese starke 
Variabilität der proteolytischen Aktivität schon beim einzelnen Pflanzen- 
individuum spricht für die grundsätzliche Berechtigung der von AMBROS 
und HARTENEOK geltend gemachten Anschauung. 

Auch zur Erklärung der Unterschiede des peptolytischen Wirkungs- 
vermögens, die zwischen den Preßsäften aus artgleichen Unterlagen 
homoplastischer und heteroplastischer Pfropfungen festgestellt wurden, 
bedarf es nicht der Annahme artspezifischer Proteasen. Es wäre sogar 
nicht leicht einzusehen, warum Enzyme, welche nur arteigene Proteine 
zu spalten vermögen, durch artfremde Eiweißstoffe in ihrer Aktivität 
gesteigert zu werden vermögen. Demgegenüber scheint die von uns vor- 
geschlagene Erklärung, die mit einer spezifischen Verschiedenheit der 
von beiden Arten gebildeten Eiweißstoffe, aber mit der Gleichartigkeit 
der beiderseitigen Enzymsysteme rechnet, eine zwanglosere Einordnung 
der beobachteten Erscheinungen zu ermöglichen. 


c) Das proteolytische Wirkungsvermögen in Pfropfstellen. 

Die an die anatomischen Beobachtungen von Funck u.a. über die 
Resorption nekrotischen Zellmateriales in der Verwachsungszone geknüpf- 
ten Erwartungen, daß Preßsäfte aus der Pfropfzone durch eine besonders 
hohe peptolytische Aktivität ausgezeichnet seien, wurden durch unsere 
Befunde eindeutig widerlegt. Weder die Verwachsungsstellen artgleicher 
Pfropfpartner, in denen sich nach Funck die Resorption von Zellmaterial 
mit besonderer Leichtigkeit vollzieht, noch die Pfropfstellen artver- 
schiedener Symbionten, die von Kostorr als Zonen gesteigerter Proteolyse 
betrachtet werden, lieferten Preßsäfte, deren Wirksamkeit sich prinzi- 
piell von der Aktivität des Extraktes aus benachbarten Zonen unterschied. 
Doch darum können die Beobachtungen der früheren Autoren durchaus 
zu Recht bestehen. 

Denn einerseitsdürften an der Resorption desnekrotischen Zellmateriales 
wesentlich Zellulasen beteiligt sein, andererseits liegt auch die Mitwirkung 
von Proteasen durchaus im Bereich der Möglichkeit, wenn diese nämlich 
nur in den wenigen aktiv an der Verwachsung beteiligten Zellreihen zur 
Wirksamkeit gelangten. Denn ein solch streng lokalisiertes, im Rahmen 

25* 
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der allgemeinen Verteilung unerhebliches Wirkungsmaximum liegt außer- 
halb der Erfassungsgrenze unserer Versuchsmethodik. 

Besonders hohe Werte des peptolytischen Wirkungsvermögens wurden 
von uns mit den Preßsäften aus den apicalen Teilen solcher heteropla- 
stischer Unterlagen erzielt, die erst kurze Zeit mit dem Reis verbunden 
waren. Dies deutet auf einen Zusammenhang zwischen Pfropfdauer und 
proteolytischer Aktivität der Unterlage hin, der aber noch einer ein- 
gehenderen Analyse unterworfen werden soll. 


Zusammenfassung. 

1. Das Ziel der Untersuchung bestand in einem Vergleich der proteo- 
lytischen Aktivität von Preßsäften aus aufeinanderfolgenden Stengel- 
zonen von normalen Pflanzen sowie von homoplastischen und hetero- 
plastischen Pfropfungen. 

2. Als Maß der „relativen peptolytischen Aktivität‘ wurde der Zu- 
wachs an Amino-N angesehen, den 1 ccm eines Ansatzes aus 0,5 ccm 
Pflanzenextrakt und 2ccm 10%iger Peptonlösung innerhalb von 
48 Stunden bei 35°C. erfährt. 

3. In den von uns verwendeten Preßsäften aus Pflanzenstengeln sind 
neben Peptidasen vor allem Proteasen vom Typus des Papains wirksam. 

4. In Stengelteilen normaler Tabak- und Daturapflanzen wurden 
Wirkungsmaxima in der basipetal auf die Spitzenregion folgenden 
Stengelpartie sowie in der Basalzone gefunden. 

5. Diese Verteilung der peptolytischen Aktivität auf die einzelnen 
Stengelzonen läuft der Wachstumsintensität dieser Zonen, und zwar der 
Phase der Zellstreckung, nicht der Zellteilung, parallel. 

6. Preßsaft aus Stengelteilen sehr junger und blühender Pflanzen 
weist ein relativ hohes peptolytisches Wirkungsvermögen auf, während 
die Aktivität des Extraktes aus den gleichen Stengelteilen fruchtender 
Pflanzen weit geringer befunden wurde. Diese Befunde stehen mit den 
Ergebnissen von Morues im Einklang. ,,Gegeizte‘ und einziehende 
Tabakpflanzen lieferten ebenfalls Preßsäfte von hoher peptolytischer 
Aktivität. 

7. Treten in bestimmten Stengelzonen unter dem Einfluß experi- 
menteller Beeinflussungen (Verdunkelung, Ringelung) Eiweißspaltungen 
oder Eiweißstauungen auf, so führen diese gleichzeitig zur Erhöhung der 
peptolytischen Aktivität des Extraktes aus den betreffenden Zonen. 

8. Gesteigerte peptolytische Wirksamkeit wurde, wenn auch in minder 
ausgeprägtem Maße, ferner in Preßsäften aus der Stengelbasis von 
Stecklingen gefunden. 

9. Das Wirkungsvermögen von Preßsäften aus der Verwachsungszone, 
und zwar sowohl von heteroplastischen als auch von homoplastischen 
Pfropfungen unterschied sich nicht in kennzeichnender Weise von dem 
der Extrakte aus benachbarten Zonen. 
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10. Dagegen wiesen Preßsäfte aus den apicalen Teilen von Datura- 
unterlagen, welche mit artfremden Reisern verbunden waren, eine weit 
höhere peptolytische Aktivität auf als die Extrakte aus entsprechenden 
Zonen solcher Daturaunterlagen, die artgleiche Reiser getragen hatten. 

11. Dieses Ergebnis wurde unter den verschiedensten Versuchs- 
bedingungen und mit Preßsäften sowohl aus älteren als auch aus jüngeren 
Topfpflanzen und aus Stecklingen erzielt. 

12. Zur Erklärung dieses Unterschiedes der peptolytischen Aktivität 
zwischen Preßsäften aus den Unterlagen homoplastischer und hetero- 
plastischer Pfropfungen nehmen wir an, daß die N-haltigen Reserve- 
stoffe, die aus artfremden Reisern in die Unterlage übertreten, hier eine 
tiefergreifende enzymatische Spaltung erfahren als die entsprechenden 
Substanzen, welche aus artgleichen Reisern einwandern. 

13. Wenn diese Erklärung zutrifft, liefert hier die peptolytische Akti- 
vität ein Maß für die Eiweißspezifität der geprüften Pflanzenarten. 


Herr Prof. Dr. v. WETTSTEIN, der Direktor der Botanischen Staatsanstalten 
München-Nymphenburg, hat mir auch bei dieser Arbeit die Auswertung der Hilfs- 
mittel des Institutes gestattet und mir hierdurch die Untersuchungen ermöglicht. 
Für seine stete Hilfsbereitschaft bin ich ihm zu großem Dank verpflichtet. 
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CYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN ANTIRRHINUM. 
I. DIE EMBRYOSACKENTWICKLUNG UND DIE REIFETEILUNGEN IN 
DEN POLLENMUTTERZELLEN VON ANTIRRHINUM MAJUS. 

Von 
H. Propacs. 


Mit 1 Textabbildung (8 Einzelbildern) und Tafel I und II. 
(Eingegangen am 8. Mai 1934.) 


1. Einleitung. 


Antirrhinum majus ist das älteste Objekt der botanischen Genetik, 
an dem systematisch genetische Untersuchungen durchgeführt wurden. 
Die Gen- und Koppelungsanalyse ist mittlerweile so weit vorgetrieben 
worden, daß in Zukunft entwicklungsphysiologische und ähnliche Unter- 
suchungen auf breiter Grundlage vorgenommen werden können. In 
merkwürdigem Gegensatz zu diesem Sachverhalt steht die Tatsache, 
daß zur Klärung der cytologischen Verhältnisse in der Gattung Antir- 
rhinum bisher fast gar nichts geschehen ist. Es liegen lediglich zwei 
Arbeiten von Herrz (1927 a und b) und eine von Scxmip (1906) vor, 
die aber im wesentlichen andere Ziele verfolgen, als sie sich eine genetische 
Cytologie stecken müßte. Die Forderungen, die man an solche Unter- 
suchungen zu stellen hat, sind inzwischen so allgemein bekannt, daß eine 
ausführliche Aufzählung überflüssig ist. Damit ist aber noch nicht 
gesagt, daß eine Wiederholung durch die Bearbeitung anderer Objekte 
sich erübrige. Eine solche Ansicht wird aus den speziellen Verhältnissen 
eines jeden Objektes und den damit verknüpften Fragestellungen wider- 
legt. Und nach dem gegenwärtigen Stande unseres Wissens sind von 
kombinierten genetischen und cytologischen Untersuchungen bei Antir- 
rhinum neue Aufschlüsse von allgemeiner Bedeutung zu erwarten. 

Die Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft bot mir durch 
Gewährung eines Forschungsstipendiums die Gelegenheit, die Arbeiten 
zur Klärung der Cytologie der Gattung Antirrhinum in Angriff zu nehmen. 
Für diese Bereitwilligkeit möchte ich auch an dieser Stelle meinen Dank 
aussprechen. Wenn die Ergebnisse der bisherigen Untersuchungen 
nicht den Erwartungen entsprechen, so liegt das daran, daß bisher noch 
keinerlei Erfahrungen zur technischen Bearbeitung des Objektes vor- 
lagen; und mit der Ausarbeitung einer angepaßten Technik sind immer 
MiBerfolge verknüpft. Wenn nun trotz dieser Tatsache im folgenden 
schon einige Ergebnisse mitgeteilt werden, so geschieht dies deshalb, 
weil im Hinblick auf die Technik für diese Teile der Untersuchung kaum 
bessere Ergebnisse zu erwarten sind. 
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2. Material und Methode. 


Die Arbeiten wurden durchgeführt an Pflanzen der Sippe Stein. 
hy 4 a Bezeichnung geht eine Sippe von der genetischen Konstitu- 


lear uni dil 
tion 28 Tui , die seit Jahren durch Selbstung absolut homozygot 


gehalten wird. Die Wahl gerade dieser Sippe wurde durch die Tatsache 
bedingt, daß sie im Vergleich zu den anderen die größte Lebensfähigkeit 
besitzt und bei ihr keinerlei Störungen zu erwarten sind. 

Von den Blütenknospen wurden ohne Rücksicht auf den speziellen 
Zweck der Untersuchung zunächst Kelch und Korolle entfernt. Bei 
un die für die Bearbeitung der Embryosackentwicklung bestimmt 

, wurden auch noch die Antheren abgezupft; ferner wurde der 
Eradutimeten oben und unten aufgeschnitten, um dem Fixiergemisch 
den Zutritt zu den Samenanlagen zu erleichtern. Sodann wurden die 
Knospen auf kurze Zeit (1/, Min.) in Chloroform-Carnoy gelegt, worin 
der hinderliche Wachsüberzug entfernt und die Luft zwischen den 
Organen ausgetrieben wurde. Für die endgültige Fixierung wurden 
zuerst Probefixierungen mit verschiedenen Gemischen angesetzt. Ich 
entschied mich dann für die Fixierung nach Nawascuin für die Embryo- 
säcke und ihre Entwicklungsstadien. Für die Untersuchung der Pollen- 
mutterzellen wurde mit einem essigsäurearmen Gemisch nach Bovi- 
ALLEN fixiert. Zusammensetzung: Stammlösung A: Pikrinsäure 2,8 g, 
Eisessig 2,2 cem, Formol 40% 80 ccm, Aqua dest. 120 com; Stamm- 
lösung B: Chromsäure 4 g, Harnstoff 2 g, Aqua dest. 200 cem ; die Stamm- 
lösungen werden getrennt aufbewahrt und unmittelbar vor Gebrauch 
im Verhältnis 1:1 gemischt, das Gemisch wird abermals 1:1 mit Aqua 
dest. verdünnt. Mit diesem Fixiergemisch habe ich auch bei anderen 
Objekten ausgezeichnete Ergebnisse erhalten. 

Die Objekte wurden über Alkohol-Methylbenzoatcelloidin-Benzol 
in Paraffin 52° eingebettet, die Schnittdicken betrugen 12—164. Die 
Stadien der Embryosackentwicklung wurden mit Eisenhämatoxylin nach 
HEIDENHAIN oder mit Hämalaun nach P. Mayer gefärbt. Zur Färbung 
der Pollenmutterzellen diente ausschließlich das Gentianaviolett-Nelkenöl- 
Verfahren nach NewTon, die Ergebnisse waren ausgezeichnet. Als Ein- 
schlußmittel verwandte ich nur das neue synthetische Medium Caedax 
der Firma Dr. K. Hollborn & Söhne, in dem die empfindliche Gentiana- 
färbung nicht angegriffen wird. 

Die Zeichnungen wurden mit Hilfe des ABBÉschen Zeichenapparates 
auf dem Zeichentisch nach BERNHARD bei niedrigster Horizontallage aus- 
geführt. Die Vergrößerungen sind am Schluß der Abbildungserklärungen 
angegeben. 

3. Die Embryosackentwieklung. 

Bei der Bearbeitung der Embryosackentwicklung wurde der Haupt- 

wert auf die Untersuchung der Archesporzelle und ihrer Teilungen gelegt. 
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Das Verhalten der benachbarten Gewebeteile hat ja für den Genetiker 
nicht so unmittelbares Interesse wie für den Embryologen. Die Er- 
wartungen, mit denen die Arbeit begonnen wurde, haben sich zum 
größten Teil nicht erfüllt. Das liegt im wesentlichen wohl daran, daß die 
interessantesten Stadien der ersten Reifeteilung für eine gute Fixierung 
nicht erreichbar sind. 

Diese Tatsache zeigt schon ein Blick auf das Ruhestadium der Embryo- 
sackmutterzelle in Tafel I, 1; im Kern ist nur ein feines Gerinnsel zu 
erkennen. Die anschließenden Stadien des Leptotaen, Amphitaen und 
Pachytaen sind durch Artefaktbildung derartig entstellt, daß eine Ent- 
scheidung über die Zugehörigkeit eines Bildes zu den entsprechenden 
Stadien nicht möglich ist (Tafel I, 2). Nur in einem einzigen Falle fand 
ich ein Bild, das sich mit großer Wahrscheinlichkeit als Diplotaenstadium 
mit beginnender Tetradenspaltung ansprechen läßt (Tafel I, 3); wenig- 
stens glaube ich, an einzelnen Stellen die Aufspaltung erkennen zu 
können. Diese Unzulänglichkeit der Fixierung macht es leider unmög- 
lich, Untersuchungen über die Chiasmafrequenz nach dem Vorbilde 
DARLINGTONS anzustellen. Eine Analyse dieser Verhältnisse wäre aber 
im Hinblick auf die genetische Parallelerscheinung des Austausches sehr 
wünschenswert. Es scheint jedoch, daß in dieser Hinsicht ein Unter- 
schied im Verhalten der weiblichen und männlichen Gonotokonten nicht 
besteht; die einzelnen Tetraden der Diakinese und Metaphase in den 
Embryosackmutterzellen (Tafel I, 4, 5, 5a, 6 und 7) haben dasselbe Aus- 
sehen wie in den Pollenmutterzellen (Abb. 1 /, g, h und Tafel IT, 8 und 9). 
Der Rückschluß von der Gleichartigkeit dieser Stadien auf ein gleiches 
Verhalten in der Entwicklung ist wohl mit einiger Wahı..heinlichkeit 
gerechtfertigt. 

Der weitere Verlauf der ersten Reifeteilung entspricht völlig dem 
„Normalen“ (Tafel I, 8—12), so daß eine eingehende Schilderung sich 
erübrigt. Die zweite Reifeteilung wird ebenfalls völlig normal durchlaufen 
(Tafel I, 13—14). Als Ergebnis der beiden Reifungsteilungen entstehen 
4 Gonen, von denen die 3 vorderen, zur Mikropyle gerichteten, degenerieren 
(Tafel I, 15) ; die chalazale bleibt als Embryosackinitiale übrig (Tafel I, 15; 
IV = J.) 

Ursprünglich ist das Plasma dieser Initiale völlig homogen wie das 
der Archesporzelle. Mit dem Wachstum beginnt jedoch rasch eine 
Vakuolisierung. Die Vakuolen sind bis zum Abschluß der ersten Teilung 
der Gone auf die Zellpole verteilt (Tafel I, 16—17). Bei der weiteren 
Streckung der Zelle fließen sie jedoch zu der bekannten zentralen Vakuole 
zusammen (Tafel I, 18), die die zwei Kerne auseinander und zu den 
Polen treibt. Auf Tafel I, 18 und 19 sind zwei Stadien der zweiten Teilung 
der Initiale dargestellt. Nach ihrem Ablauf sind an beiden Enden der 
Initiale je zwei Kerne vorhanden (Tafel I, 20), die hier wohl eine synchrone 
Teilung, die dritte des heranwachsenden Embryosacks, durchlaufen 
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werden. Bilder dieser Teilung wurden nicht gefunden, wohl aber ihr 
Ergebnis, nämlich 4 Kerne an jedem Pol, also insgesamt 8 (Tafel I, 21). 

Wie die weitere Entwicklung genau vor sich geht, ließ sich nicht 
einwandfrei feststellen. Auf Tafel I, 21 findet man am oberen, mikro- 
pylaren Pol um einen Kern schon eine zellartige Bildung; es handelt sich 
dabei vielleicht um die zukünftige Eizelle. Jedenfalls scheint ein späteres 
Stadium (Tafel I, 22), wo die beiden Synergidenzellen schon abgegrenzt 
sind und der Eikern in eine dichtere, aber noch nicht zellig differenzierte 
Masse eingebettet ist, diese Deutung zuzulassen. Die fertige Eizelle 
(Tafel I, 23) liegt etwas unterhalb der Synergiden, mehr zu den Pol- 
kernen hin; die Synergiden sind auf diesem Stadium, dicht aneinander 
gedrängt, ziemlich weit in die Mikropyle vorgeschoben. Die beiden 
Polkerne verschmelzen nicht zu einem einheitlichen Kern. Es ist unklar, 
wie der eine von ihnen aus dem chalazalen Ende nach vorn wandert. 
Eine solche Wanderung muß erfolgen, da wiederholt 3 degenerierende 
Antipodenzellen beobachtet wurden. Von einem 4. Kern war zu diesem 
Zeitpunkt in der Antipodenregion nichts zu sehen; die Polkerne waren 
aber schon in Zweizahl vorhanden. Auch erscheint eine abermalige, 
alleinige Teilung eines „Urpolkernes‘‘ aus allgemeinen Erwägungen als 
ziemlich unwahrscheinlich. Der Antipodenapparat ist im reifen Embryo- 
sack völlig verschwunden. 

An dieser Stelle sei auf eine einmal beobachtete Abnormität hin- 
gewiesen. Es wurde eine Samenanlage mit 3 Archesporzellen gefunden 
(Tafel I, 24), von denen sich zwei kleinere in einem späteren Stadium 
der ersten Reifeteilung befinden; die Teilungsbilder selbst sind wohl 
abnorm. Die dritte, normalgroße Zelle ist auf einem früheren Stadium 
der ersten Reifeteilung; sie scheint den Konkurrenzkampf gewonnen 
zu haben. 


4. Die Reifeteilungen in den Pollenmutterzellen. 


Der Ablauf der Reifeteilungen in den Pollenmutterzel.en ist ein so 
„normaler“, daß ein Hinweis auf die Abbildungen der Tafel II eigentlich 
schon genügt. Das gilt sicher für alle Stadien nach der Metakinese 
(Tafel II, 9—20); die vorhergehenden sind jedoch etwas abweichend. 
Präsyndetische Interphase, Leptotaen und Pachytaen sind ebenfalls 
normal (Tafel II, 1—3). Amphitaenstadien sind wegen der Feinheit 
der Fäden nicht mit Sicherheit zu erkennen. 

Abweichend sind aber die Stadien, in denen die Aufspaltung der 
Pachytaenfäden zu Tetraden vor sich geht (Tafel II, 4-8); sie sind 
noch einmal in stärkerer Vergrößerung in Abb. 1 dargestellt. Die Pachy- 
taenfäden erscheinen in ihrer Struktur noch einheitlich und gleichmäßig 
(Abb. 1a). Die scheinbare Ungleichmäßigkeit ist durch die Andeutung der 
verschiedenen optischen Höhenlagen bedingt, die aber in den Abb. 16—g 
wegen der richtigen Wiedergabe des Phänomens vernachlässigt ist. So 
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erscheinen die Fäden auf dem etwas späteren Stadium der Abb. 16 
teilweise schon gespalten, daneben aber — und das ist hier das Wichtigere 
— nicht mehr einheitlich. Das Bild erinnert stark an die Darstellungen, 
wie sie von Berne (1928), DARLINGTON (1933) und GerrLer (1933) 
für Agapanthus gegeben sind. Ich möchte mich für Antirrhinum der 
Deutung von GEITLER anschließen, wonach diese Erscheinung durch das 





Abb. 1. Stadien der Tetradenspaltung und -kontraktion in den Pollenmutterzellen. « Pachy- 
taen; 6 sehr frühes, c etwas späteres, d mittleres, ¢ spätes Diplotaen; f mittlere, g späte 
Diakinese; À Metaphase. Vergr. 4400mal. 


verschiedene Verhalten der euchromatischen und heterochromatischen 
Teile der Chromosomen zu erklären ist. Diese Deutung fuBt auf den 
Ergebnissen der Untersuchungen von Herrz (1932) an Mitosechromo- 
somen. Demnach wäre zu erwarten, daß die Chromosomen vegetativer 
Teilungsstadien bei Antirrhinum ebenfalls eine Differenzierung in euchro- 
matische und heterochromatische Abschnitte zeigten. Dieser Nachweis 
ist mir aus Mangel an einwandfrei fixiertem Material noch nicht geglückt, 
er soll aber nachgeholt werden. 

Die zarter dargestellten Stücke der Fäden in Abb. 1 b und den weiteren 
Abbildungen würden also den euchromatischen Teilen der Chromosomen 
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entsprechen, die anderen den heterochromatischen. Dieser Unterschied 
wird auf dem späteren Stadium der Abb. 1 c stark verwischt. Das ist 
wohl auf den Umstand zurückzuführen, daß wir es hier mit einem Stadium 
weitester Aufspaltung der Tetraden bei gleichzeitig geringster Kontrak- 
tion zu tun haben. Dadurch erscheinen die Kerne dieses Stadiums in 
ihrer Gesamtheit stark aufgelockert und fädig flockig. Zu späteren Zeit- 
punkten der Entwicklung tritt denn auch durch fortschreitende Kontrak- 
tion der Unterschied zwischen den euchromatischen und heterochroma- 
tischen Abschnitten wieder deutlich hervor (Abb. 1d und e). Schließlich 
verschwindet er während der Diakinese und Metaphase abermals völlig 
und endgültig (Abb. 1 f—h) ; die Teilung verläuft weiterhin ganz „normal“. 

Diese Abweichung im Teilungsverlauf macht aber eine Analyse der 
Chiasmafrequenz bei dem gegenwärtigen Stand der Technik unmöglich. 
Es soll jedoch in weiteren Untersuchungen versucht werden, eine Technik 
auszuarbeiten, die eine ,,naturgetreue“ Fixierung der strukturellen Fein- 
heiten unterdrückt, jedoch eine zweckmäßige Fixierung der Aufspaltungs- 
bilder der Tetraden noch zuläßt. Ein derartiger Kunstgriff ist gewiß 
zulässig, solange man sich dieser Tatsache bewußt bleibt und aus solcher- 
maßen erhaltenen Bildern nicht Schlüsse auf den strukturellen Feinbau 
der Kerne und Chromosomen ziehen will, wie es NEBEL tut. 


5. Zusammenfassung. 

Die Embryosackentwicklung bei Antirrhinum majus verläuft nach 
dem Normaltypus. 

Die Reifeteilungen in den Pollenmutterzellen laufen auf den späteren 
Stadien ebenfalls ganz normal ab. Für eine Abweichung im Diplotaen- 
stadium wird der Versuch einer Deutung gemacht. 

Die Untersuchungen zur weiteren Klärung der cytologischen Verhält- 
nisse in der Gattung Antirrhinum sollen fortgesetzt werden. 
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Tafelerklärung. 
Tafel I. 
Embryosackentwicklung von Antirrhinum majus. 

1: Archesporzelle mit Ruhekern; Pi Leptotaen-Pachytaen ?; 3: mittleres Diplo- 
taen; 4: frühe, 5: späte Diakinese; 6: Metakinese I; 7: Metaphase I; 8—9: Ana- 
phase I; 10: Telophase I; 11—12: Interkinese; 13: Metaphase II; 14: Telophase II; 
15: 4 Gonen (IV = Initiale); 16: junge Initiale mit Vakuolen; 17: späte Anaphase 
der ersten Teilung in der Initialen; 18: Zweikernstadium in Prophase (zentrale 
Vakuole!); 19: Metaphase im Zweikernstadium; 20: Vierkernstadium; 21: Acht- 
kernstadium ; 22: Eispparat und Polkerne im fertigen, j jungen Embryosack; 23: das- 

selbe im reifen Embryosack; 24: 3 konkurrierende E.M.Z. in einer Samenlage. 

Vergrößerung 1—14, 16—17, 22—24 1550mal; 15, 18—20 750mal; 21 575mal. 


















Tafel II. 
Die Reifeteilungen in den Pollenmutterzellen. 

1: präsyndetische Interphase; 2: Leptotaen; 3: Pachytaen; 4—6: frühes, mitt- 
leres und spätes Diplotaen; 7—8: Diakinesen; 9: Metakinese; 10: Metaphase I; 
11—12: Anaphase I; 13—14: Interkinese; 15: Prophase und Metakinese II; 
16: Metaphase II; 17: Anaphase II; 18: Telophase II; 19: Plasmotomie; 20: junge 
Pollentetrade. 
VergréBerung 2325mal. 
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(Aus dem Zytogenetischen Laboratorium des Timirjasewschen Biologischen Instituts 
in Moskau.) 
ÜBER DIE GRÖSSE DER MERISTEMATISCHEN ZELLEN VON 
TRISOMEN PFLANZEN VON CREPIS TECTORUM. 


Von 


P. K. SCHKWARNIKOW 
(Moskau). 


Mit 4 Textabbildungen (8 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 30. April 1934.) 


Die vorliegende Arbeit wurde von mir im zytogenetischen Labo- 
ratorium des TrmmrsasEwschen Biologischen Instituts im Zusammen- 
hang mit der hier an pflanzlichen Objekten stattfindenden Bearbeitung 
der Frage über die genetische Rolle der einzelnen Chromosomen aus- 
geführt. Sie ist somit ein Teil des von dem Laboratorium durchgeführten 
umfangreichen Untersuchungsplanes und soll nur eine Sonderfrage des 
bezeichneten allgemeinen Gegenstandes beantworten. 

Die verschiedenen Arten von Crepis und die hinsichtlich der Chromo- 
somenzahlen verschiedenen Formen innerhalb jeder Art liefern ein äußerst 
günstiges Material zur Bearbeitung der Frage nach der genetischen Rolle 
der Chromosomen, da hier, dank den äußerst charakteristischen morpho- 
logischen Eigentümlichkeiten eines jeden Chromosomenpaares, die alle 
Chromosomen der gegebenen Art untereinander genau zu unterscheiden 
gestatten, eine genaue Feststellung des Zusammenhanges bestimmter 
Gruppen von Erblichkeitsfaktoren mit jedem einzelnen Chromosom 
möglich ist. 

Die charakteristischen Chromosomenverhältnisse der Crepis- Arten 
(M. Nawascutn, 1925) eröffnen die Aussicht, ein tieferes Studium der 
genetischen Rolle der einzelnen Chromosomen, des Charakters ihrer 
Wechselbeziehungen, des phylogenetischen Zusammenhanges der ein- 
zelnen Chromosomen bei den verschiedenen Arten, und anderes vor- 
zunehmen. Daher wird die Entwicklung der Arbeit in dieser Richtung, 
wie wir annehmen, zur Anhäufung eines reichen experimentellen Materials 
von hervorragender theoretischer Bedeutung für eine richtigere Be- 
wertung der modernen Chromosomentheorie der Vererbung führen. 

Andererseits ist die Ausnutzung aller erwähnten Vorteile der Crepis- 
Arten in Anbetracht ihrer reichen Chromosomenveränderlichkeit auch 
auf dem Gebiete, zu dem der Gegenstand der vorliegenden Untersuchung 
in unmittelbarer Beziehung steht, von hohem Werte, und zwar für die 
Frage über die Wechselbeziehungen zwischen der Zellengröße und der 
Menge des in den Zellen enthaltenen Chromatins. 
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In der Frage über die Beziehungen zwischen der Zellengröße und der 
Menge der Kernsubstanz hat seit den Untersuchungen von STRASBURGER, 
R. HerrwiG u.a. der Standpunkt, daß zwischen dem Umfang des 
Kernes und dem Umfang des Zytoplasmas (und folglich der Zellengröße) 
eine bestimmte Abhängigkeit besteht, allgemeine Anerkennung gefunden. 

R. Herrwi1G (1903) entwickelte die Theorie der ,,Kernplasmarelation‘. 
Danach besteht zwischen der Größe des Kernes und der Zellengröße 
eine direkt proportionale Abhängigkeit, d. h., die Größe der Zellen 
steigt proportional der Zunahme der Masse des Kernes. Dieselbe Theorie 
schreibt dem Verhältnis der Masse des Kernes zur Masse des Plasmas die 
Rolle eines äußerst wichtigen Faktors (einer Konstante) zu, der die 
Lebensvorgänge (z. B. die Teilung) reguliert. Die Herrwiasche Theorie 
ist auf dem rein quantitativen Verhältnis zwischen der Masse von Kern 
und Plasma gegründet, zwischen denen ein bestimmtes Gleichgewicht 
bestehen muß. Nur wenn wir annehmen, daß dieses quantitative Gleich- 
gewicht den das Verhältnis zwischen Kern-Plasmaumfang regulierenden 
Hauptfaktor darstellt, sind wir berechtigt, das Bestehen einer direkten 
Proportionalität zwischen denselben anzunehmen. Obwohl die Ergeb- 
nisse zahlreicher Forscher, die diese Frage untersuchten, das Bestehen 
einer Abhängigkeit der Zellengröße von Kernumfang im allgemeinen 
bestätigen, weisen sie doch darauf hin, daß keine direkte Abhängigkeit 
zwischen beiden vorhanden ist. 

Außerdem sind über diese Frage Fälle bekannt, in denen eine Zunahme 
der allgemeinen Masse des Kernes sich entweder gar nicht an der Zellen- 
größe äußert, oder auf diese einen negativen Einfluß ausübt. Solche 
Beispiele einer Abweichung von den üblichen Sätzen der Theorie der 
Kernplasmarelation können nicht vollständig auf Rechnung dieser oder 
jener Mängel der Untersuchungsmethode oder einer ungünstigen Wahl 
des Materials gesetzt werden. 

Die Lösung des gegebenen Problems wurde bisher nur vom Standpunkt 
einer Berechnung der quantitativen Faktoren (der Masse und des Gesamt- 
umfanges des Chromatins) aus betrachtet. Das Problem ist jedoch 
offenbar bedeutend verwickelter, und für ein tieferes Eindringen in sein 
Wesen ist eine derartige Einstellung durchaus ungenügend. Die spezifi- 
schen qualitativen Eigentümlichkeiten des Kernes, als eines kompliziert 
organisierten Systems sowohl wie auch seiner einzelnen Elemente sind 
zweifellos für eine Menge wichtigster Seiten der Struktur, der Lebens- 
tätigkeit und anderer Eigenschaften des Organismus, sowie der einzelnen 
Zelle in viel höherem Maße verantwortlich als das bloße Quantum der 
Masse der Kernsubstanz. Es läßt sich schwerlich bezweifeln, daß auch 
in der Frage der Wechselbeziehungen zwischen dem Kernumfang und der 
Zellengröße nicht sowohl die Zunahme oder Verringerung der Menge des 
Chromatins an und für sich, als vielmehr die Zunahme oder Abnahme des 
Chromatins bestimmter Qualität eine hervorragend wichtige Rolle spielt. 
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Daher scheint in Untersuchungen dieser Art die Notwendigkeit einer 
Berechnung der qualitativen Unterschiede der zu vergleichenden Mengen 
Kernsubstanz natürlich. Eine derartige Berechnung ist bisher noch nicht 
unternommen worden. Nur in der letzten Zeit hat DoBzHANSKY (1929) 
als erster sich die Aufgabe gestellt, zu prüfen, ob der Einfluß der ver- 
schiedenen Chromosomen des Satzes nur ihrer Masse proportional ist, 
und ob zwei verschiedene Chromosomen gleicher Masse die gleiche Wir- 
kung bei ihrer Verdoppelung ausüben. Auf Grund von Zellenmessungen 
bei verschiedenen Aberranten von Drosophila kommt er zu der Schluß- 
folgerung, daß das Maß der Zellen bei verschiedenen Rassen einer Art 
sowohl durch das Quantum als durch die Qualität des in ihrem Kern 
enthaltenen Chromosomenmaterials bestimmt wird. 

Die Hauptaufgabe der vorliegenden Untersuchung bestand in der 
Aufklärung des Einflusses jedes einzelnen Chromosoms von Crepis 
tectorum auf die Größe der Zellen dieser Art. Als Ausgangspunkt wurde 
die qualitativ verschiedene, spezifische Organisation der einzelnen 
Chromosomen gewählt. Die Bedeutung der Qualität des Chromosomen- 
materials wurde somit zur Zentralfrage der Untersuchung. Hierbei 
wurde in jedem Falle auch die Gesamtlänge der Chromosomen berück- 
sichtigt, um auch die Bedeutung des Quantums des Chromosomen- 
materials an und für sich aufzuklären. 


Material und Methode der Untersuchung. 

Als Untersuchungsmaterial wurden einfache Trisome von Crepis 
tectorum gewählt, die sich häufig in der Nachkommenschaft der Tri- 
ploiden finden. Die Samen triploider Pflanzen wurden in genügender 
Menge in mit fein gesiebter Erde gefüllte Blumentöpfe ausgesät und die 
jungen Keimlinge mit der Mischung von S. NAwASOHIN fixiert. Es 
wurden nur ganz gerade Erstlingspflänzchen genommen. Die Fixation 
und weitere Bearbeitung bis zur Herstellung der Präparate war für alle 
Pflänzchen ganz gleich. Aus allen fixierten Pflänzchen wurden auf 
Querschnitten diejenigen aufgesucht und bezeichnet, die diesem oder 
jenem Trisom zugehörten. 

Auf diesem Wege wurden Pflänzchen alter 4 Trisomen in genügender 
Menge ausgesondert, die sich von den normalen durch das drei- statt 
zweifache Vorhandensein eines der 4 Chromosomen des Satzes, und 
zwar: 3 À, 3B, 3C und 3 D, statt 2A, 2B usw. (s. Abb. 1), unter- 
schieden. 

Bei diesen 4 Trisomen wurden nun die Zellengrößen verglichen zwecks 
Aufklärung des Einflusses, den jedes einzelne Chromosom (A, B, C, und 
D) auf diese hatten. Zur Kontrolle dienten normale diploide Pflänzchen, 
die gleichfalls in genügender Menge in der Nachkommenschaft der Tri- 
ploiden vorkamen. Diese diploiden Pflänzchen wurden somit aus dem 
gleichen Material gewählt wie die Trisomen. 
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Zur Messung der Zellengröße wurden Zellen der äußersten Schicht 
(des Dermatogens) des Wurzelmeristems in der Erwägung genommen, 
daß sie erstens vollkommen gleichwertig sind, da hier keinerlei Speziali- 
sierung vorliegt, und sie, zweitens, dank ihrer peripherischen Lage, sich 
unter geringerem Einfluß der Nachbarzellen befinden. Es sind daher 
gerade in diesen Zellen mit größter Sicherheit unentstellte wahre Wechsel- 
beziehungen ihrer, durch Ursachen, die in der Verschiedenheit der Kerne 
zu suchen sind, bedingten Größe zu erwarten. 

In dieser Arbeit: hat sich der Verfasser zur Messung der Zellen der 
Methodik bedient, die M. Nawascurn (1931) in seiner dem Studium der 

Wechselbeziehungen zwischen der Masse des Chro- 
matins und der Größe der Zellen bei Arten von Crepis 


2 
L I. gewidmeten Arbeit anwandte. 
> ZIP: Die auf oben angegebene Weise ausgewählten 
—sump, Zellen des Dermatogens der Wurzeln wurden mit 
SF Hilfe des ABBischen Zeichenapparates bei gleicher 
mikroskopischer VergréBerung abgezeichnet. Die 
po < + Zeichnung geschah auf gleichartigem Papier, das sich 
ploide Platte von durch ganz geringfügige Schwankungen der Dicke 
= nn La an verschiedenen Teilen des Bogens, sowie der ein- 
’ “ zelnen Bogen im ganzen auszeichnete. Vor Beginn 
der Arbeit wurden die Papierbogen noch sorgfältig durch Wägung 
sortiert. 

Die Zellen wurden in Portionen von je 10 Stück abgezeichnet. Die 
Gesamtzahl der abgezeichneten Zellen jedes Trisoms betrug mindestens 
350. Nach der Abzeichnung wurden die erwähnten Portionen (je 10 Zellen) 
mit einer Schere ausgeschnitten und auf einer technischen Präzisions- 
waage mit Hilfe von aus demselben Papier, auf dem die Abzeichnung 
erfolgte, hergestellten Gewichten gewogen. Diese Gewichte stellten 
kleine Quadrate verschiedener Größe dar, deren Fläche einer bestimmten 
Zahl Quadratmikrone, die auf dasselbe Papier bei derselben Vergrößerung 
aufgetragen waren, bei welcher die Abzeichnung der Zellen erfolgte, 
genau entsprach. (Die Gewichte wurden mit Hilfe eines Zeichenapparates 
und eines Objektivmikrometers hergestellt) Vor dem Gebrauch der 
Gewichte wurden sie jedesmal sorgfältig auf der Waage geprüft. Die 
Genauigkeit der Wägung jeder Portion, die 50 Quadratmikronen ent- 
sprach, genügte für die Zwecke der vorliegenden Arbeit. Aus den Be- 
funden der Wägung konnte natürlich die Fläche des Zellquerschnittes 
leicht in Quadratmikronen bestimmt werden. 

Da eine Messung der Zellenlänge in axialer Richtung der Wurzeln 
bei Crepis tectorum nach den Angaben von M. NawascHin unpraktisch 
erscheint, benutzten wir als Größenindex der Zellen nur ihre Flächen- 
maße. 
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Die auf Grund unmittelbarer Messungen berechnete Durchschnitts- 
größe der Zellen bedarf nun aber einer Korrektion. Die Methode der 
Berechnung des Koeffizienten dieser Korrektionen sowie die Notwendig- 
keit ihre Einführung sind von M. Nawascurn (1931) unter Hinweis 
darauf vorgeschlagen worden, daß schon 
im Dermatogen zwei verschiedene Zellen- © -.. 
arten — primäre und sekundäre — vor- ?: 
handen sind. Da die Zahl der sekun- 
dären Zellen (s. Abb.2), die stets kleiner 
als die primären Zellen sind, in jeder 
Probe variiert, so ist die unmittelbar 
aus den Messungen berechnete arith- 
metische mittlere Größe der Zellen der 
wahren Durchschnittsgröße gegenüber Abb.2. Dermatogenzellen der Primär- 
zu klein, was das tatsächliche Verhält- FE ann nr 0 
nis zwischen der Chromatinmasse und 
der Zellengröße bei den verglichenen Formen verwickelt. Daher besteht 
der Sinn der von M. NawascHin in Vorschlag gebrachten Methode 
der Korrektionen darin, die Durch- oop an 
schnittsgröße der Zellen auf die Größe zz 
zu reduzieren, die man erwarten 
müßte, wenn sich gar keine sekun- 
dären Zellen bilden würden, d.h., 
wenn keine Zellenteilung stattfinden 1 41 





würde. 

Zu diesem Zweck wurden aus der 
ganzen Menge der Muster die Por- 
tionen mit 5, 6, 7, 8 und 9 pri- 
mären Zellen abgesondert. Für jede Abb. 3. Graphische Darstellung der Be- 
derselben wurde das Durchschnitts- ge wen = un ré 
maß der Zellen berechnet und die einer Probe; die Abszisse stellt die Pro- 


Bnei : : : . portion der Primärzellen in der Probe, 
Abhängigkeit zwischen dem Mittel- Ir Ordinate — die relative Durchschnitts- 


maß der Zellen und der Proportion  grôge der Zellen dar. O— die beobachte- 
der primären Zellen im Muster gra- ‘™ ®- oo oY 
phisch bestimmt. Auf diese Weise 

ließ es sich feststellen, daß zwischen der Zellengröße und der Proportion 
der primären Zellen eine fast direkte Korrelation besteht. 

Abb. 3 bietet ein Diagramm dar, das diese Methode graphischer 
Bestimmung der Beziehung zwischen dem Durchschnittsmaß der Zellen 
veranschaulicht. Aus der Linie A, auf der die Querschnittfläche der 
Zellen in Abhängigkeit von der Zahl der Primärzellen (pro 10 Zellen) 
aufgetragen ist, wird durch Extrapolieren die dem Idealfall (also wenn 
keine Teilungen stattfinden und das Verhältnis der Primärzellen — 1,0 ist) 
entsprechende Zellfläche gefunden. Setzten wir nun für das Verhältnis 

fia. 


40 
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der Primärzellen = 0,5 die Querschnittfläche mit 1,0 an, so zeigt es sich, 
daß diese Idealgröße 1,17 beträgt. Die durch diesen Punkt (1,17) geführte 

te Linie B würde vollständig konstanten Flächen entsprechen 
für den Fall, daß keine Teilungen stattfinden. Um den Einfluß etwaiger 
Schwankungen in der Zahl der Primärzellen auszuschalten, wurden 
Berichtigungskoeffizienten berechnet, welche durch Multiplikation mit 
den beobachteten Flächenwerten diese letzteren möglichst auf den Ideal- 
fall zurückführten. Diese Koeffizienten wurden einfach durch Dividieren 
der Idealgröße 1,17 durch den mittleren auf der Linie A verzeichneten 
Wert (z. B. 1,0 für das Verhältnis 0,5, 1,1 für 0,8 usw.) gewonnen. Durch 
Multiplikation der beobachteten Werte (weiße Kreise) mit den Koeffizien- 
ten gewinnt man berichtigte Werte (schwarze Kreise), die naturgemäß 
sehr nahe an der Ideallinie B liegen. Die Koeffizienten sind in Tabelle 1 
angegeben. 


Tabelle 1. Die den bestimmten Proportionen primärer Zellen im 
Muster entsprechenden Korrektionskoeffizienten. 


Maße der primären Zellen . 0,5 0,6 0,7 0,8 0,9 1,0 
Se ee 1,170 1,134 1,097 1,064 1,031 1,000 


Die Korrektionseinführung selbst geschah auf folgende Weise: Der 
bzw. einer Proportion von etwa 0,5 primärer Zellen entsprechende 
Korrektionskoeffizient wurde mit allen Werten der Gewichte sich 
durch diese Proportion auszeichnender primärer Zellen der Reihe nach 
multipliziert und alsdann durch 10 (die Zahl der Zellen im Muster) 
dividiert, worauf der einer Proportion von 0,6 primären Zellen ent- 
sprechende Koeffizient auf alle Werte der Muster mit 6 primären Zellen 
multipliziert, und alsdann durch 10 dividiert wurde, usw. 

Nur die auf diese Weise korrigierten Mittelwerte der Zellengröße 
wurden einer weiteren statistischen Bearbeitung unterworfen. 

Im Laufe der Durchführung der gegenwärtigen Arbeit erfreute ich 
mich ständig der äußerst wertvollen Ratschläge von Dr. M. Nawascuin, 
sowohl in den Fragen der Technik als in denen der Methodik, wofür ich 
ihm meinen tiefgefühlten Dank ausspreche. 


Ergebnisse der Zellengrößemessungen bei den 4 Trisomen. 

Die nach dem oben beschriebenen Verfahren erhaltenen Messungs- 
ergebnisse der Fläche der Zellen bei den 4 Trisomen von Crepis tectorum 
wurden statistisch bearbeitet und in Tabelle 2 zusammengefaßt. Wie 
aus dieser Tabelle sowie aus Tabelle 3 ersichtlich ist, üben die verschie- 
denen Chromosomen, wenn sie zu einem normalen diploiden Satz hinzu- 
gefügt werden, einen ausgesprochen verschiedenartigen Einfluß in bezug 
auf die Veränderung der Zellengröße aus. 
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Es erweist sich, daß nicht alle Chromosomen von Crepis tectorum auf 
die Zellengröße in der gleichen Richtung wirken; nicht jedes Chromosom 
ruft nämlich, wenn es zu einem normalen Satz hinzugefügt wird, eine 
Vergrößerung der Zellengröße hervor, ganz abgesehen von einer pro- 
portionalen Vergrößerung entsprechend der hinzugekommenen Chromatin- 
masse. 

Eine Vergrößerung der Zellen der Norm gegenüber findet nur bei dem 
B-Trisomen statt. In diesem Falle ist die Vergrößerung der Zellen 
statistisch vollkommen nachgewiesen (s. Tabelle 3). Das Chromosom C 
ruft gleichfalls eine kleine Vergrößerung der Zellen hervor; diese ist 
jedoch so gering, daß sie nicht als bewiesen betrachtet werden kann. 
Was dagegen die Chromosomen A und D anbetrifft, so rufen sie beide 
bei den entsprechenden Trisomen eine scharfe Verkleinerung der Zellen 
hervor, die sich auch statistisch einwandfrei nachweisen läßt. Dabei 
ist es beachtenswert, daß die beiden Chromosomen A und D, wie aus 
Tabelle 3 zu ersehen ist, die Größe der Zellen offenbar in gleichem Maße 
verringern (vgl. auch Abb. 4). 


Tabelle 2. Durchschnittsgrößen der Flächen der Querschnitte der 
Zellen bei Trisomen von verschiedenem Typus. 











der Chromosomen in 

“<5 -- yy ‘i ungen W ürzelchen : 

Form “relenin | kostfizient Re der ee 

mm - F 

Pe. der Zeichnung) | Chromosomen- 
Normale Diploide 260,0 + 5,3 12,1 

A 235,5 + 3,6 10,6 42,9 14,70 
B 282,6 + 4,0 10,0 41,0 14,05 
C 271,0 + 2,4 5,5 32,5 11,13 
D 228,5 + 5,5 17,0 29,5 10,05 














1 Nach den Ergebnissen von Dr. M. NAwAsoHIN (1934). 


Tabelle 3. DurchschnittsgrôBen der Zellenflächen bei verschiedenen 
Formen und Unterschiede zwischen ihnen. 








Durchschnittsmaß « de 
der Querschnitte | „Unterschied | verhältnis des | „Zu. oder Abe 
Form von Zellenflächen Dass times u «À dimensionen in 
a der Zellen zu ihrem Fe! % der Kontrolle 
Kontrolle 260,0 + 5,3 24,5 + 6,4 3,8 : 1 — 94 
Trisome A 235,5 + 3,6 
Kontrolle 260,0 + 5,3 22,6 + 6,6 3,4 : 1 + 8,7 
Trisome B 282,6 + 4,0 
Kontrolle 260,0 + 5,3 11,0 + 5,8 19:1 + 4,2 
Trisome C 271,0 + 2,4 
Kontrolle 260,0 + 5,3 31,5 + 7,6 41:1 — 12,1 
Trisome D 228,5 + 5,5 
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Abb.4. Querschnitte durch Wurzeln von 
Crepis tectorum; k normale diploide Form; 
a Trisome A; b Trisome B; c Trisome C; 
d Trisome D. (Alle Mikroaufnahmen bei 
gleicher Vergrößerung.) 





° 
A 


bei 
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Vergleicht man diese Befunde über die Größe der Zellen der Trisomen 
A, B, C und D mit denen über die relative Länge der entsprechenden 
Chromosomen (Tabelle 2), so erhält man das folgende Bild. Eine positive 
Vergrößerung ergibt die Zufügung des Chromosoms B, des zweiten der 
Größe nach im Satze von Crepis tectorum; die Zufügung des der Länge 
nach dritten Chromosoms C führt zu einer unbedeutenden Vergrößerung 
der Zellen; die Zufügung des längsten Chromosoms A dagegen, ebenso 
wie des kürzesten Chromosoms D, rufen eine deutliche Verkleinerung 
der Zellen hervor. Dabei verringern die beiden letzten Chromosomen, 
die der Länge nach die äußersten Varianten darstellen, die Zellengröße 
in fast gleichem Grade. 

Hieraus geht klar hervor, daß im gegebenen Falle keinerlei bestimmte 
Abhängigkeit zwischen der Zellengröße und der Chromatinmasse an und 
für sich besteht. Die Chromosomen wirken in bezug auf die Zellengröße 
verschieden, ohne jedes Verhältnis zu der Masse des in ihnen enthaltenen 
Chromatins, und zwar so, daß in manchen Fällen der Größe nach gleiche 
Chromosomen in entgegengesetztem Sinne wirken, in anderen jedoch aus- 
gesprochen verschiedene Chromosomen! die gleiche Wirkung hervorrufen. 
Das spricht direkt dafür, daß eine Erklärung der hier mitgeteilten Tat- 
sachen vor allem in den qualitativen Unterschieden der Chromosomen 
gesucht werden muß. Und im Zusammenhange hiermit kann die Äußerung 
eines spezifischen Einflusses der letzteren nicht als isolierte und unab- 
hängige Wirkung der voneinander und vom ganzen Satze abgesonderten 
Chromosomen aufgefaßt werden. 

Zur experimentellen Aufklärung der letzten Frage ist eine besondere 
Untersuchung erforderlich, die über den Rahmen der vorliegenden Arbeit 
hinausgeht. Die mitgeteilten Tatsachen haben grundsätzliche Bedeutung 
für die Frage nach den Wechselbeziehungen zwischen der Masse des 
Kerns und der Zellengröße überhaupt. 


Analyse der erhaltenen Befunde. 

Die Frage nach den Wechselbeziehungen zwischen der Masse des 
Kernes und der Zellengröße wurde nach STRASBURGER, GERASSIMOW, 
Boveri, WETTSTEIN von einer großen Anzahl Forscher bearbeitet. Die 
Mehrzahl der Untersuchungen ist dem Studium der Wechselbeziehungen 
zwischen der Masse des Kernes und der Zellengröße bei polyploiden 
Formen gewidmet. Fast alle gelangen zu der gemeinsamen Schluß- 
folgerung, daß zwischen der Größe der Zellen und der Masse des Kernes 
eine positive Abhängigkeit besteht. Ein großer Teil dieser Unter- 
suchungen, und zwar hauptsächlich die älteren unter ihnen, beweisen 
das Bestehen einer direkt-proportionalen Abhängigkeit zwischen der 
Größe der Zellen und der Masse des in ihnen enthaltenen Chromatins. 

HerrwiG baute die Theorie der ,,Kernplasmarelation‘ auf, die, wie 
bereits erwähnt, außer allem übrigen noch behauptet, daß der Zuwachs 

Planta Bd. 22. 26b 
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der Zellengröße in direkt proportionaler Abhängigkeit von der Vergröße- 
rung der Masse des Zellkernes steht. Nach Boveri sind die Kerne und 
Zellen eines diploiden Seeigelembryos etwa 2mal größer als die Kerne 
und Zellen eines haploiden Embryos, während Kerne und Zellen tetra- 
ploider Embryonen diejenigen der diploiden um das Doppelte übertreffen. 
Der erwähnte Forscher kommt zu der Schlußfolgerung, daß die Größe 
des Kernes der Chromosomenanzahl direkt proportional ist. Die Zellen- 
größe ist gleichfalls der Chromosomenzahl mehr oder weniger proportional, 
jedoch mit der Vergrößerung der Anzahl der Chromosomen, wächst der 
Umfang des Kernes schneller als die Masse des Plasmas. Eine Zunahme 
von sogar nur einem Chromosom führt schon zu einer Vergrößerung der 
Zelle. 

Andere Verfasser (WINKLER, JÖRGENSEN) kommen gleichfalls zu dem 
Schlusse, daß die Zellengröße bei haploiden, diploiden, triploiden und 
tetraploiden Formen mit der bei ihnen vorhandenen Chromosomenzahl 
direkt korreliert ist. 

Mehrere Forscher, die die Beziehung zwischen der Zellengröße und 
der Chromatinmasse bei Formen, die sich durch ein anderes Verhältnis 
der Chromosomenzahl auszeichnen, sowie auch bei Formen mit ver- 
schiedener Chromosomengröße untersuchten, kommen auch in diesen 
Fällen, mit geringen Ausnahmen, im allgemeinen zu gleichen Schluß- 
folgerungen, nämlich, daß eine bestimmte Proportionalität zwischen der 
Zellengröße und der Gesamtlänge der Chromosomen bestehe. Es liegen 
jedoch gleichzeitig Hinweise darauf vor, daß die Vergrößerung der Zellen 
nicht immer der Zunahme der Chromatinmasse direkt proportional, 
sondern nur annähernd proportional ist (WErrsteım 1924, 1928, Arrom 
1928). 

Den üblichen Schlußfolgerungen widersprechende Angaben betreffend 
den Zusammenhang zwischen der Zahl und Größe der Chromosomen 
einerseits und der Zellengröße andererseits findet man bei TISCHLER 
(1918), DELAUNAY (1926), Kımara und Ono (1926) und DARLINGTON 
(1929). 

Der letztere berührte diese Frage nur in größeren Zügen und, da seine 
Schlußfolgerungen durchaus vorläufigen Charakters sind, kann man 
nur auf einige vom Verfasser hervorgehobene Angaben hinweisen. Es 
waren nämlich Pollenkörner mit verschiedener Chromosomenzahl bei 
Tradescantia in einigen Fällen von gleicher Größe. Andererseits hatten 
Pollenkörner mit einer höheren Chromosomenzahl (10) eine bedeutend 
geringere Größe als Körner mit einer niedrigeren Zahl (8). Eine große 
Zahl von Messungen (Zeichnungen) der Pollenkörner der tetraploiden 
Hyazinthen gab ebenfalls ein unklares Bild mit großen Schwankungen 
in den Größen eines Teiles der Zahlentypen. 

Ein bedeutendes Variieren des Umfanges von Pollenkörnern, das sich 
durch eine zweigipfelige Kurve charakterisiert, ist auch von KIHARA und 
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Oxo (1926) bei Rumezx hydrolapathum (mit Chromosomenzahl: 2n = 200) 
festgestellt worden. 

Zu direkt entgegengesetzten Schlüssen in bezug auf den Zusammen- 
hang zwischen der Chromosomen- und Zellengröße kommen TiscHLER 
und DELAUNAY. Der erstere fand, vermittels Messungen von Mutter- 
zellen des Pollen bei Riesen- und Normalformen von Phragmites, daß 
die Zellengröße der beiden Formen gleich ist, obgleich die Chromosomen 
der ersteren bedeutend größer als diejenigen der zweiten sind. Dasselbe 
fand auch DELAUNAY mit Hilfe von Zellenmessungen im Dermatogen 
der Würzelchen bei zwei Muscari-Arten, die sich durch eine verschiedene 
Länge der Chromosomen unterscheiden. Bei diesen Arten ist die Zellen- 
größe nicht mit der Masse des in ihnen enthaltenen Chromatins verknüpft, 
es besteht jedoch eine positive Abhängigkeit zwischen der Chromatin- 
masse und der Zellenzahl. 

Bei dieser Gelegenheit müßten die kritischen Bemerkungen, die 
M. NawascHis (1931) mit Bezug auf die erwähnten Arbeiten von TıscH- 
LER und DELAUNAY äußerte, berücksichtigt werden. Die Bemerkungen 
betreffen besonders die Arbeit von DELAUNAY, und zwar beziehen sie 
sich auf deren methodischen Teil. Erstens urteilte DELAUNAY über die 
Zellengröße auf Grund von linearen Zellenmessungen, die er in drei 
Richtungen ausführte (radialer, tangentialer und axialer), und zweitens, 
berücksichtigte er das Vorhandensein von primären und sekundären 
Zellen im Dermatogen nicht, weshalb er auch keinerlei Korrektionen in 
die ziffernmäßigen Werte einführen konnte. 

Eine sehr umständliche und sorgfältige Untersuchung des Verhält- 
nisses zwischen der Masse des Kernes und der Zellengröße bei verwandten 
Crepis-Arten wurde von M. NawascHIn ausgeführt, der zu dem Schlusse 
gelangt, daß auch bei den verwandten Crepis-Arten eine Proportionalität 
zwischen der Chromosomenlänge und Zellengröße besteht, die ebenso 
ausgesprochen wie bei den polyploiden ist. Einige Abweichung von den 
vermuteten Verhältnissen, wie z. B. der scharfe Unterschied in der Zellen- 
größe bei Crepis capillaris und Crepis neglecta bei gleicher Länge ihrer 
Chromosomen wird vom Verfasser durch den Umstand erklärt, daß das 
Chromosom bei Crepis capillaris dicker ist als bei Crepis neglecta, so daß 
die wirkliche Chromatinmasse bei Crepis capillaris wesentlich größer ist, 
als es sich auf Grund einer gewöhnlichen Messung der Länge der Chromo- 
somen bestimmen läßt. 

Ungeachtet des Vorhandenseins einer wohlausgesprochenen positiven 
Abhängigkeit von Chromatinmasse und Zellengröße bei verwandten 
Arten von Crepis ist aus den Angaben von M. NawascHIn zu ersehen, 
daß es doch Fälle einer bedeutenden Abweichung des wirklichen Ver- 
hältnisses des Volumens der Chromosomen zum Volumen der Zellen von 
dem vermuteten gibt, z. B. Crepis parviflora (s. M. NawascHin 1931). 
Diese Abweichungen sind offenbar keine zufälligen und zeugen davon, 
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daß in der Bestimmung der Zellengröße und in den bei verwandten Crepis- 
Arten bestehenden Verhältnissen derselben zweifellos die qualitative 
Verschiedenheit ihrer Chromosomen beteiligt ist. 

Die qualitative Eigenartigkeit, die häufig sogar bei nahen Arten in 
ziemlich hohem Grade zutage tritt, gestattet es nicht, von einer Pro- 
portionalität zwischen der Länge (bzw. dem Umfange) der Chromosomen 
und der Zellengröße im eigenen Sinne des Wortes zu reden, wozu nur in 
dem Falle Veranlassung vorliegt, wenn qualitativ vollkommen gleich- 
artige Masse (im vorliegenden Falle Chromosomen) verglichen werden. 
Daher ist der Verfasser keineswegs geneigt die erwähnten Abweichungen 
als zufällige oder eigentümliche Ausnahmen zu betrachten, sondern eher 
als ganz gewöhnliche Erscheinungen. 

Vollkommenere und überzeugendere Ergebnisse über den Einfluß 
des Kernes auf die Zellengröße hat DoszHansky (1929) erhalten, der 
in seinen Untersuchungen die gegebene Frage auch vom Standpunkte 
des Einflusses der Qualität des Chromosommaterials behandelte. 

Indem er die Abhängigkeit zwischen der Masse des Kernes und der 
Zellengröße bei verschiedenen Drosophila-Formen (nämlich, bei Männ- 
chen, XX-Weibchen, XXY-Weibchen, Uberweibchen, Übermännchen, 
Intersexen und 3n-Weibchen) studierte, fand er, daß nur das X-Chromo- 
som und die zwei großen Autosomen die Zellengröße bei verschiedenen 
Arten einigermaßen ihrem Volumen proportional beeinflussen; die zwei 
anderen Chromosomen (das Y-Chromosom und IV. Chromosom) - da- 
gegen üben in dieser Hinsicht eine verschiedene, durch ihre qualitative 
Eigentümlichkeit bedingte Wirkung aus. Z. B. äußert sich das Fehlen 
oder die Zufügung des Y-Chromosoms an der Größe der Zellen bei 
den entsprechenden Formen überhaupt gar nicht, und der Effekt des 
IV. Chromosoms, das dem Umfange nach nur den zehnten Teil des 
X-Chromosoms darstellt, ist dennoch nur wenig schwächer als der- 
jenige des X-Chromosoms. 

DoszHansky folgert auf Grund der erwähnten Ergebnisse: ‚Ein 
Vergleich der Zellengröße bei Männchen, Weibchen, Übermännchen, 
Überweibchen, Intersexen und triploiden Weibchen hat gezeigt, daß die 
Zellengröße mit der Zunahme des gesamten Volumens der im Kerne 
enthaltenen Chromosome steigt. Das Fehlen oder Vorhandensein des 
Y-Chromosoms wirkt, trotz seines bedeutenden Volumens, auf die Zellen- 
größe nicht. Das Fehlen des IV. Chromosoms allein verringert die Zellen- 
größe sichtlich. Die ZellengrôBe wird bei verschiedenen Rassen einer Art 
durch das Quantum und die Qualität des im Kerne enthaltenen Chromo- 
sommaterials bestimmt.‘ 

Somit üben der Ansicht DoBzHANSKYs nach zwei Chromosomen bei 
DrosorHILA deutlich eine spezifische Wirkung auf die Zellengröße aus. 
Diese spezifische Wirkung der Chromosomen ist, wie der Verfasser vor- 
aussetzt, mit der Eigentümlichkeit der in ihnen lokalisierten Gene ver- 
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knüpft; gelänge es, den Einfluß der Genmutationen auf die Zellengröße 
festzustellen, so würde, seiner Meinung nach, der obige Satz in seinem 
wesentlichen Teile bewiesen. Einen derartigen Einfluß zeigt der Ver- 
fasser am Beispiel des mit dem Geschlecht verknüpften Mutantengens 
„Miniatur“. 

Die oben mitgeteilten Ergebnisse von DoBzHANSKY, die darauf hin- 
weisen, daß in der gegebenen Frage die qualitativen Eigentümlichkeiten 
der Kernelemente (Chromosomen), und folglich auch die Qualität des 
Kernes im ganzen, von großer Bedeutung sind, sind in vollem Einklange 
mit unseren Schlußfolgerungen mit Bezug auf die Chromosomen bei Crepis. 

Ich halte es für notwendig zu erwähnen, daß DoBzHAnskY aus den 
von ihm erhaltenen Angaben keine genügend deutliche Schlüsse zieht; 
die letzteren sind noch in bedeutendem Grade von dem Geiste der ,,Kern- 
plasmarelation“ beeinflußt. So sind z. B. die Schlußfolgerungen, die sich 
auf das X-Chromosom und die zwei großen Autosomen beziehen, meines 
Erachtens von DoBzHANSKY noch im hohen Grade unter den Einfluß 
dieser Theorie gezogen worden. Wie die ziffernmäßigen Angaben von 
DoszHanskyYs Tabellen zeigen, geht ein derartiger Schluß nicht unmittel- 
bar aus den Befunden hervor, da ein eingehenderes Studium derselben 
vielmehr den Mangel einer einigermaßen festen Abhängigkeit zwischen 
dem Volumen der betreffenden Chromosomen und der Zellengröße zum 
Vorschein bringt. 

Somit darf man auch mit Bezug auf diese Chromosomen nicht außer 
acht lassen, daß ihre qualitative Verschiedenartigkeit hier offenbar eine 
gewisse Rolle spielen muß!. 

Ferner zieht er auf Grund der mitgeteilten Erklärung der Ergebnisse, 
die den Einfluß der genannten Chromosomen betreffen, den oben an- 
geführten Schluß, nämlich, daß die Zellengröße bei verschiedenen Rassen 
derselben Art durch die Quantität sowohl als die Qualität des Chromo- 
somenmaterials beeinflußt wird. In dieser Fassung enthält die Schluß- 
folgerung eine unrichtige Tendenz, dem Quantum und der Qualität des 
Chromosomenmaterials einen voneinander unabhängigen Einfluß zu- 
zuschreiben. 

Nach der Ansicht des Verfassers muß man auf Grund der Ergebnisse 
der vorliegenden Untersuchung sowohl als auch der angeführten Literatur- 
angaben den ganz bestimmten Schluß ziehen, daß der Charakter der 


1 Bei dieser Gelegenheit möchte ich erwähnen, daß die von DOBZHANSKY an- 
gewandte Messungsmethode ziemlich ungenau war, wodurch die nicht allzu großen 
Unterschiede in der Zellengröße in einzelnen Fällen nicht festgestellt werden konnten. 
DoszHansky fand die Zellengröße durch Zählen der Borsten auf einem Quadrat- 
mikron der Flügelepidermis, und ging in weiteren Berechnungen davon aus, daß 
einer Borste je eine Zelle entspreche. Auf diese Weise erhielt er direkt Durch- 
schnittswerte, ohne die mögliche Variierung der Größe einzelner Zellen zu berück- 
sichtigen. 
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Abhängigkeit zwischen der Masse des Kernes und der Zellengröße vor 
allem durch die qualitativen Eigentümlichkeiten der Chromosomen 
bestimmt wird, die einzeln genommen in verschiedenem Sinne wirken 
können. 

Somit wird die Zellengröße durch die Gesamtheit der qualitativen 
Eigentümlichkeiten des Kernes als ganzen bestimmt, dessen Effekt nicht 
einfach als eine summierte Wirkung seiner einzelnen Elemente, sondern 
auch als Ergebnis ihrer Wechselwirkung aufgefaßt sein muß. 

Jedes einzelne Chromosom existiert und übt seine Wirkung nur als 
Teil eines ganzen Systems (des Zellkernes) in Wechselwirkung mit den 
übrigen Elementen des gegebenen Systems aus. Außerhalb dieses 
Systems kann das einzelne Chromosom keine beträchtliche Zeit bestehen, 
und sollte es sogar (was hier besonders hervorgehoben sein muß) einen 
gewissen Zeitraum außerhalb des Kernsystems zu existieren fortfahren, 
so wird seine Wirkung ganz derjenigen ungleich, die es innerhalb des 
Kernsystems auszuüben pflegte. Es erübrigt sich daher hier, noch 
besonders die Kompliziertheit der Wechselwirkung der einzelnen Chromo- 
somen im System des ganzen zu beweisen, sowie auch zu betonen, daß 
der Effekt des einzelnen experimentell untersuchten Chromosoms das 
Ergebnis einer solchen komplizierten Wechselwirkung desselben mit dem 
ganzen System, dessen Teil es ist, darstellt. 

Jeder Versuch, die Wirkung eines einzelnen Chromosoms in ent- 
sprechenden Teilen (1/,, */ı usw.) der Wirkung eines anderen Chromo- 
soms, oder sämtlicher Chromosomen, je nachdem, welchen Teil der Länge 
dieses Chromosoms oder der Gesamtlänge der Chromosomen das betref- 
fende einzelne Chromosom darstellt, auszudrücken, muß daher als gröb- 
lich vereinfacht bezeichnet werden. Somit erscheint die qualitative 
Charakteristik des Kernes als entscheidender Faktor, dem die leitende 
Rolle zukommt. 

Hierdurch wird die Frage über die Bedeutung der Masse des Kern- 
materials für die Wechselbeziehungen zwischen dem Volumen des Kernes 
und der Zellengröße erledigt. Die Quantität kann und muß eine wichtige 
Rolle spielen; es darf jedoch dabei nicht vergessen werden, daß es sich 
in jedem einzelnen Falle um Quantitäten bestimmter Qualität handelt. 
Die Beziehungen zwischen dem Volumen des Kernes und der Zellengröße 
bei verschiedenen Arten und Formen müssen daher verwickelter sein, 
als man es vermuten könnte, wenn die Zellengröße ausschließlich von 
der Kernsubstanzmasse als solcher reguliert würde. 

Bei einer Serie polyploider Formen können jedoch die Wechsel- 
beziehungen allen Anforderungen einer nur auf qualitativem Verhältnis 
zwischen der Masse der Kernsubstanz und der Zellengröße begründeten 
Regulierung dieser Beziehungen zu entsprechen scheinen, was sich auch 
in der Mehrzahl der untersuchten Fälle nachweisen läßt. 
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Das bedeutet nicht, daß wir es in solchen Fällen mit Ausnahmen 
von der obigen Regel zu tun haben. Die Erklärung derartiger Bezie- 
hungen bei einer Serie polyploider Formen besteht offenbar darin, daß 
diese Formen sich voneinander durch ganze Chromosomensätze, d.h. 
X, 2X, 3X, 4X....nX unterscheiden. Mit anderen Worten unter- 
scheiden sich alle Glieder dieser oder jener Serie von Polyploiden durch 
ein bestimmtes Quantum der Chromosomensubstanz gleicher Qualität 
voneinander, und in diesem Sinne sind die Grundunterschiede zwischen 
ihnen qualitativ (obgleich das nicht immer der Fall zu sein braucht). 
Daher besteht in den von ihnen bedingten Verhältnissen der Zellengröße 
eine ziemlich strenge Regelmäßigkeit, die als Hauptbeweis des schein- 
baren Vorhandenseins einer direkt proportionalen Abhängigkeit zwischen 
der Kernmasse und der Zellengröße zu dienen pflegte. 

Aber auch bei der Serie der polyploiden Formen ist der Parallelismus 
zwischen der Chromosomenzahl und der Zellengröße nicht unbedingt. 
Es muß vorausgesetzt werden, daß Ausnahmen hiervon bestehen müssen, 
und zwar nicht so selten, da theoretisch die Entstehung neuer Quali- 
täten bei einer Verdoppelung sogar gleicher Chromosomensätze auf 
Grund neuer Wechselbeziehungen vollkommen möglich ist. Aus der 
genetischen Literatur ist es z. B. bekannt, daß in einer Reihe von Fällen 
die polyploiden Formen neben quantitativen Unterschieden auch quali- 
tative Unterschiede aufweisen. 

Im Zusammenhang mit den oben mitgeteilten Ergebnissen der gegen- 
wärtigen Untersuchung ist es von Interesse, wenn auch nur kurz, die 
praktisch sehr wichtige Frage über die Wechselbeziehungen zwischen 
der Zellengröße und Körpergröße des Organismus und seinem Wuchs 
zu berühren, obgleich diese Frage in der gegenwärtigen Arbeit nicht 
besonders untersucht ‚wurde. 

Die in dieser Hinsicht erhaltenen Befunde sind äußerst verschieden- 
artig. Neben dem Bestehen einer positiven Abhängigkeit zwischen der 
Zellengröße und der allgemeinen Größe des Körpers in den einen Fällen 
ist das Bestehen einer teilweisen, einzelne Organe und deren Teile 
betreffenden Abhängigkeit in anderen Fällen bekannt. Es liegt eine ganze 
Reihe von Hinweisen auf das Fehlen einer Abhängigkeit zwischen dem 
Kern und dem Wuchs des Organismus vor (TAHARA 1921 1, Gasser 1927 ', 
MarcHAL 19271, HAkanson 1927—281, ErLanson 1932, HAGERUP 
1932). Ebenso liegen Angaben vor, daß z. B. tetraploide Arten bisweilen 
nicht größer als die diploiden, sondern sogar Zwerge sind (JARETZKY 
1928). 

Man darf dabei jedoch nicht vergessen, daß sich keine Analogie 
zwischen tetra- und polyploiden Formen und Serien von Polyploiden 
innerhalb der Arten ziehen läßt. Das sind verschiedene Dinge. Es soll 


1 Zit. nach JARETZKY 1928. 
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das nicht heißen, daß derartige Erscheinungen nicht bei polyploiden 
Formen einer Art möglich sind. Als Beispiel kann man auf die tetra- 
ploide Form von Crepis capillaris hinweisen, die von kleinerem Wuchs 
als die diploide Form ist. 

Diese Mannigfaltigkeit der Wechselbeziehungen erscheint ganz 
natürlich, wenn man in Betracht zieht, daß die gesamte Körpergröße 
des Organismus nicht nur durch die Größe der ihn bildenden Zellen 
bestimmt wird, sondern auch durch deren Zahl, die ihrerseits wieder 
von einer Reihe Ursachen, wie z. B. der Häufigkeit der Zellenteilung 
und anderem abhängt. 

Die durch diese oder jene Ursachen bedingte Vergrößerung der Zellen 
deutet noch nicht darauf, daß eine Vergrößerung des ganzen Organismus 
damit verbunden sei, da dieselben Ursachen auch eine Verringerung der 
Zellenzahl hervorrufen können, und umgekehrt müssen größere Organis- 
men nicht unbedingt auch größere Zellen besitzen. Daher kann in der 
praktischen Züchtung, z.B. bei künstlichem Erhalten polyploider 
Formen, Amphidiploide usw. zwecks Vergrößerung der Gesamtgröße des 
Organismus oder einzelner Teile desselben die Zellengröße bei dieser 
oder jener Form nicht als Kriterium für die Beurteilung des praktischen 
Wertes in gegebener Richtung, sowohl als der Ersprießlichkeit eines 
solchen Züchtungsvorganges in jedem einzelnen Falle, in bezug auf das 
gegebene Objekt, dienen. 

Die bezeichneten Eigenschaften des Organismus (Größe usw.) sind 
nicht unbedingt mit bedeutenderer Größe der Zellen verknüpft. Den- 
selben praktischen Forderungen entsprechen nicht nur eine bedeutendere 
Körpergröße besitzende Formen, sondern auch Formen, die z. B. die 
Eigenschaft besitzen, eine höhere Zahl Ernten eines bestimmten Pro- 
duktes (z. B. der grünen Masse) zu liefern, sich durch einen schnelleren 
Wuchs oder einen hohen Vermehrungskoeffizienten auszeichnen, usw. 

Es sind mithin alle Eigenschaften des Organismus, die einen gewissen 
Einfluß bei der Lösung der betreffenden praktischen Frage ausüben 
können, ebenso wie manche andere, verwickelter genetischer Art. Daher 
besteht das einzige sichere Kriterium einer unmittelbaren Lösung der 
zu diesem Problem gehörigen Fragen in dem Studium der Genetik der 
entsprechenden Formen (polyploiden usw.). 


Zusammenfassung. 

1. Die Frage nach dem Einfluß einzelner Chromosomen auf die 
Zellengröße ist von hoher Bedeutung als einer der die genetische Rolle 
der einzelnen Chromosomen betreffenden Fragenkomplexe. Von gleicher 
Bedeutung, und zwar hauptsächlich vom Gesichtspunkte der Aufklärung 
der dabei ausgeübten Wirkung der Qualität einzelner Chromosomen, ist 
diese Frage für das Problem der Beziehungen zwischen der Zellengröße 
und der Masse des in ihnen enthaltenen Chromatins. 
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2. Als Material für die Untersuchung dienten die Zellen des Dermato- 
gens der primären Wurzeln einfacher Trisomen von Crepis tectorum. Als 
Maß der Zellengröße diente die Fläche ihres Querschnittes. 

3. Die Untersuchung hat ergeben, daß bei Crepis tectorum keine 
direkte Abhängigkeit zwischen der Zellengröße und der Masse des in 
ihnen enthaltenen Chromatins als solcher besteht. Die Beifügung ein- 
zelner Chromosomen wirkt auf die Zellengröße auf verschiedene Weise, 
indem sie in den einen Fällen (bei den entsprechenden Trisomen) eine 
Vergrößerung der Zellen (B- und C-Chromosomen), in den anderen Fällen 
dagegen eine scharfe Verringerung der Zellgröße der Norm gegenüber 
(A- und D-Chromosomen) hervorruft. 

4. Die Wesensart der Wechselbeziehungen zwischen der Kernmasse 
und der Zellengröße wird vor allem durch die quantitativen Eigenartig- 
keiten der zum Kerne gehörenden Chromosomen bestimmt. Summa 
summarum wird die Zellengröße durch die Gesamtheit der qualitativen 
Eigentümlichkeiten des Kernes, als Ganzes, bestimmt, dessen Wirkung 
nicht als Ergebnis eines bloß summarischen Einflusses der ihn bildenden 
Elemente, sondern hauptsächlich als Ergebnis ihrer verwickelten Wechsel- 
beziehungen erscheint. 

5. Der Einfluß der Quantität der Chromosomen auf die Zellengröße 
hat eine bestimmte Bedeutung, jedoch immer nur als Zunahme einer 
Menge dieser oder jener Qualität; daher wird eine Berechnung des Ein- 
flusses der Veränderung der Chromatinmenge, ohne Berücksichtigung 
der qualitativen Eigentümlichkeiten, in den meisten Fällen zu Fehl- 
schlüssen führen. Darum wird hier die Hauptrolle der qualitativen 
Beschaffenheit des Kernes zufallen. 
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ZUR METHODIK DER 
KOHLENSÄUREASSIMILATIONSMESSUNG. 
EIN VERGLEICH ZWISCHEN DER APPARATUR NACH WARBURG UND 
DER NACH VAN DER PAAUW. 
Von 
F. van DER PAAUW 
(Delft). 
Mit 2 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 21. April 1934.) 


An dem von mir bei meiner früheren Untersuchung (3) benützten 
manometrischen Apparat ist mündliche Kritik geübt worden. Im Gegen- 
satz zur WARBURG-Apparatur sei bei meiner Apparatur ohne Schüttel- 
vorrichtung eine Beschränkung der Assimilation durch zu langsam ver- 
laufende Diffusionsvorgänge möglich. Obwohl meiner Meinung nach 
in Vorversuchen gezeigt worden war, daß die Kohlensäurekonzentration 
in keinem Falle beschränkender Faktor gewesen sein konnte, ist eine 
entscheidende Widerlegung dieser Kritik nur durch einen direkten Ver- 
gleich beider Apparate möglich. Deshalb wurde die Assimilation eines 
Hormidium-Häutchens (ich erirınere daran, daß ausschließlich diese Alge 
von mir benützt wurde; seinerseits hat WARBURG nur mit Chlorella 
gearbeitet) in dem eigenen Apparat gemessen, nachher wurde die Alge 
mit einer Natriumkarbonat-Bikarbonatlésung (WarBur@sche Lösung 
Nr. 9 = 0,015 x0,085 Mol.) von der Glasplatte gespült und in eine 
Küvette des WARBURG-Apparates übertragen. Gearbeitet wurde nach 
dem differentialmanometrischen Verfahren [WARBURG (6), auch GaFF- 
RON (2)]; der Inhalt der Kammern betrug 19 cm? (9,5 cm? Flüssigkeit, 
9,5 em? Gas), die Temperatur 20°; das Licht wurde im Übermaß gegeben. 

Die ersten Versuche zeigten eine um vieles stärkere Assimilations- 
intensität in dem eigenen Apparat, die Abnahme im WARBURG-Apparat 
betrug ungefähr 50%. Außerdem nahm die Assimilation im letzten Apparat 
ziemlich schnell mit der Zeit ab. Ich vermutete einen schädlichen 
Einfluß der Karbonat-Bikarbonatlösung auf die Assimilation von Hor- 
midium als Ursache dieser Erscheinung. Um Klarheit hierüber zu be- 
kommen, wurde nachdem die Assimilation auf die übliche Weise in dem 
Apparat nach VAN DER PAAUW gemessen worden war, die VAN DEN HONERT- 
sche Kulturflüssigkeit, auf der das Häutchen schwamm, durch die 
Warsurssche Lösung ersetzt. Nachher wurde die Assimilation von 
neuem im eigenen Apparat gemessen. Wirklich zeigte sich die Assimilation 
geschwächt, und obendrein nahm sie fortwährend ab. Darauf wurden 
die Algenfäden in den anderen Apparat übertragen. Die graphische 
Darstellung (Abb. 1), welche diesen Versuch wiedergibt, zeigt, daß sich 
die Abnahme der Assimilation im WARBURG-Apparat fast kontinuierlich 
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fortsetzt. Die Assimilation ist nur sehr wenig geringer, als sie beim 
fortgesetzten Versuch im eigenen Apparat gewesen wire. Zum kleineren 
Teil ist dieser Unterschied auf einen geringen Materialverlust zuriickzu- 
führen. Außerdem zeigte sich, daß die Abnahme im WARBURG-Apparat 
anfänglich etwas beschleunigt ist; wahrscheinlich kann diese Erscheinung 
durch die stärkere Berührung der Zellen mit der Flüssigkeit in dem 
kräftig geschüttelten WARBURG-Apparat erklärt werden. In dem anderen 
Apparat war ausschließlich 
die Unterseite der Zellen 
mit der Flüssigkeit in Be- 
rührung gewesen. 

Mit ungefähr dem glei- 
chen Ergebnis wurde dieser 
Versuch einmal wiederholt. 

Die Atmungsintensität 
erfährt ebenfalls in derKar- 
bonat - Bikarbonatlösung 
eine bedeutende Abnahme. 
In drei Versuchen war die 
Atmung um 56, 45 und 











Abb. 1. I. und II. Assimilation gemessen in dem VAN DER 
Paauw-Apparat; III. Assimilation in dem WARBURG- 
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Apparat mit I. Konstante Assi- 
milation der auf der Kulturflüssigkeit schwimmenden 





Zellfäden, II. abnehmende 

schwimmend auf der Na,CO,/NaHCO,-Lésung. III. Zel- 
len suspendiert in der Na,CO,/NaHCO,-Lésung: Fort- 
setzung der Abnahme. Der unbedeutende Unterschied 
zwischen II. und III. ist wahrscheinlich durch einen 


49% gehemmt, die Assi- 
milation in demselben Zeit- 
punkt (durch Interpolation 
bestimmt) um 57, 50 und 





geringen Materialverlust verursacht. 46%, praktisch war also 


die Hemmung gleich stark. Wir finden hier wieder ein schönes Beispiel 
von dem Parallelismus im Verhalten der Atmung und der Assimilation 
bei Hormidium, wovon in meiner ersten Arbeit (3) mehrere Beispiele 
gegeben sind. 

Emerson und ARNOLD (1) teilen mit, daß der schädliche Einfluß der 
Karbonat-Bikarbonatlösung bei Chlorella geringer ist, wenn statt Natrium- 
salzen Kaliumsalzen im gleichen Verhältnis verwendet werden. Es 
ergab sich, daß das auch für Hormidium gilt. In drei Versuchen mit 
Kaliumsalzen ist die Assimilation zwar um 52, 13 und 14% gehemmt, 
erleidet aber nachher keinen starken Abfall mehr und bleibt ungefähr 
konstant. 

Abb. 2 gibt eine graphische Darstellung eines solchen Versuches. Wir 
ersehen daraus, daß die Assimilation in dem eigenen Apparat bei Ver- 
wendung der Kalium-Karbonat-Bikarbonatlösung in geringem Maße 
gehemmt ist; mit dem Warsurc-Apparat wird nahezu die nämliche 
Assimilation gemessen. Auch dieser Versuch wurde mit gleichem Erfolg 
wiederholt. 

Vorstehende Versuche beweisen, daß beide Apparate gleichwertige 
Resultate geben. Das Warsurasche Verfahren hat aber für Hormidium 
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den Nachteil, daß die Karbonat-Bikarbonatlösung schädlich ist. Der 
Unterschied im pq der Kulturflüssigkeit und der Pufferlösung (5—6 
und 9,3) könnte eine der Ursachen sein ; der Unterschied, den die Natrium- 
und Kaliumsalze untereinander aufweisen, zeigt aber, daß ersteres nicht 
die einzige Ursache sein kann. 

Meines Erachtens ist der WARBURG-Apparat mit Algen, welche die 
Karbonat-Bikarbonatlösung ertragen, im allgemeinen zu bevorzugen, 
weil er eine schnellere Bestimmung der Assimilation gestattet, und mehrere 
Versuche zur gleichen Zeit angesetzt werden können. Eine Vorunter- 











suchung aufeinenetwaigen swr- 

schädlichen Einfluß der 

Karbonat - Bikarbonatlö- : Kulrfssighat Mñniortent-bigriera- 

sung ist aber sehr empfeh- £ _— Pr 

lungswert. : ar —lZ 
Für besondere Zwecke À & 

kann der Apparat nach & van der Faauw-Apparat Warburg Apparat 

VAN DER PAAUW den Vor- n f 1 | 

zug verdienen, weil er das me od a 


Arbeiten in der natiirlichen Abb.2.T.und II. Assimilation gemessen in dem VAN DER 
=: ca © Paauw-Apparat; III. Assimilation in dem WARBURG- 
Kulturlésung mit eineZelle ‚p„parat mit Schüttelvorricht ee 


dicken Häutchen ermög- Assimilation der auf der Kulturflüssigkeit schwimmen- 
lich Di 1 den Zellfäden, II. gehemmte Assimilation der auf der 
icht. Dies letztere kann  a.co,/NaHCO,-Lésung schwimmenden Zellfäden. 
vielleicht bei der Unter- III. Zellen suspendiert in der Na,CO,/NaHCO,-Lésung: 

“ langsame Abnahme der Assimilation. Die Werte II und 
suchung des Lichtfaktors III sind einander gleich. 


besonders vorteilhaft sein. 

WARBURG (4, 5) und ich (3) sind bei Chlorella und Hormidium zu ent- 
gegengesetzten Ergebnissen gekommen. Nach Vorstehendem ist es aus- 
zuschließen, daß diese Unterschiede durch methodische Abweichungen 
bedingt waren. Methodisch sind die Befunde völlig vergleichbar; die 
aufgedeckten Unterschiede beruhen also auf einer Verschiedenheit der 
physiologischen Reaktion bei den beiden Algen. 
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DER EINFLUSS DER TEMPERATUR AUF ATMUNG UND 
KOHLENSÄUREASSIMILATION EINIGER GRÜNALGEN. 


Von 


F. van DER Paauw 
(Delft). 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 21. April 1934.) 


1. Einführung. In einer früheren Arbeit (8) sind Versuche über die Ein- 
wirkung verschiedener äußerer Faktoren, u.a. der Temperatur, auf die 
Kohlensäureassimilation und die Atmung der Grünalge Hormidium 
flaccidum mitgeteilt worden. Obwohl der Einfluß des Temperaturfaktors 
auf die Kohlensäureassimilation wiederholt Gegenstand der Untersuchung 
gewesen ist, sind diese Studien meistens nur von ökologischem Interesse 
gewesen; vergleichbare Untersuchungen, wobei nur dieser Faktor, unter 
Ausschluß aller anderen, den Vorgang beschränkenden Faktoren, studiert 
worden ist, sind verhältnismäßig selten ausgeführt worden!. Meiner 
Meinung nach sind bei dem jetzigen Stande der Kenntnis vor allem ver- 
gleichende Untersuchungen erwünscht; auch SPOEHR (10) hat sich neuer- 
dings in diesem Sinne geäußert. Deshalb wurde das in meiner ersten 
Arbeit angefangene Studium des Temperatureinflusses auf die Assimi- 
lation von Hormidium mit einigen anderen Grünalgen fortgesetzt. 

Es hatte sich bei Hormidium gezeigt, daß Assimilation und Atmung 
auf Temperaturwechsel ungefähr analog reagieren (Gleichheit des Tem- 
peraturkoeffizienten Q,,). Auch das Verhalten beider Gaswechselvor- 
gänge gegenüber anderen äußeren Faktoren zeigte einen auffallenden 
Parallelismus. Der Temperatureinfluß auf die Atmung wurde auch bei 
diesen Algen in die Untersuchung mit einbezogen. Es ist also unsere 
Aufgabe, festzustellen, ob der Parallelismus beider Vorgänge nur eine 
Eigentümlichkeit der Hormidien oder eine allgemeinere Erscheinung ist. 

2. Methodik. Es wurden Reinkulturen von Stichococcus bacillaris, 
Oocystis spec. und Chlamydomonas spec. für die Untersuchung gewählt. 
Die Stichococcus- und Oocystis-Stämme sind bereits jahrelang in dem 
„Laboratorium voor Technische Botanie“ in Delft in Kultur; der Sticho- 
coccus-Stamm wurde von EILERS (1) für seine stoffwechselphysiologischen 
Untersuchungen benützt. Den Chlamydomonas-Stamm habe ich selbst 
1931 aus Schlamm isoliert. 

Die Algen wurden kultiviert in 1-Liter-ERLENMEYER-Kolben, welche 250 cm? 
Kulturflüssigkeit enthielten. Die Kolben waren auf weißem Papier vor einem Nord- 
fenster aufgestellt und wurden täglich einige Male geschüttelt. Oocystis und 
Chlamydomonas wurden gezüchtet in MoLıscH-Lösung von der folgenden Zusammen- 
setzung: 


1 Eine Z tellung der bis jetzt bekannten Resultate bei JAMES (5). 
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1000 H,0, 0,2 KNO,, 0,2 MgSO,, 0,2 CaSO,, 
0,2 K,HPO,, Spuren von FeSO,. 

Stichococcus wurde kultiviert in einer modifizierten EıLers-Lösung: 

1000 H,O, 0,1 CaCl,, 0,8 NH,NO,, 0,2 MgSO,, 0,6 K,HPO,, Spuren von FeSO,. 

Die Kolben wurden vor der Impfung im Dampftopf sterilisiert. 

Vor Beginn der Versuche wurde die Zellsuspension. zentrifugiert, nach 
Abgießen der klaren Flüssigkeit wurde die eingedickte Suspension mit 
einem Pinsel auf die Glasplatte des Assimilationsapparates ausgestrichen. 

Die Versuche wurden ausgeführt mit dem in meiner früheren Arbeit 
beschriebenen Apparat. Der Inhalt der Assimilationskammern betrug 
37 cm?: 20 cm? Flüssigkeit und 17 cm* Gas. Für die Assimilations- 
(nicht für die Atmungs-) Versuche wurden früher etwas größere Kammern 
benützt. Dieser Unterschied hat aber keine wesentliche Bedeutung. 
Methodisch sind diese Versuche also völlig den früheren Versuchen mit 
Hormidium vergleichbar. Der Apparat ist, wie ich neuerdings nach- 
gewiesen habe (9), dem bekannten Warsureschen Apparat gleichwertig. 

In Vorversuchen wurde gezeigt, daß bei allen Algen unter den ge- 
wählten Versuchsbedingungen kein anderer äußerer Faktor als die Tem- 
peratur beschränkend war. Es zeigte sich, daß diese Bedingungen erfüllt 
waren, wenn dienämliche Pufferlösung wie früher benützt wurde(0,375 Mol. 
NaHCO, x 0,125 Mol. Na,CO,), und wenn die Entfernung der 150 Watt- 
Philips-Lampe von der Assimilationskammer bei Stichococcus 16 cm, 
bei Oocystis und Chlamydomonas 14 cm betrug. 

Der Wert der Assimilation unter konstanten Bedingungen nimmt in 
nacheinander folgenden Bestimmungen häufig zu oder ab (vgl. z.B. 
HARDER, 2 und 3). In diesem Fall muß eine Korrektur eingeführt werden. 
Ist z. B. die Assimilation bei der ersten Bestimmung y% niedriger als 
bei der fünften, bei derselben Temperatur ausgeführten Bestimmung, 
dann muß zu den Werten bei anderen Temperaturen ?/,, ?/, bzw. 1/, 
von y% des tatsächlich festgestellten Betrages addiert werden. Wäre 
die Beleuchtung im ganzen Versuch kontinuierlich gewesen, so würde ein 
anderes Verfahren vielleicht den Vorzug haben. Würde z. B. die zweite 
Bestimmung 2 Stunden, die dritte 3, die vierte 5 Stunden nach der ersten 
stattfinden (erste und vierte bei derselben Temperatur), so könnte man auf 
folgende Weise korrigieren : zweite Bestimmung + ?/, y% , dritte + 2/, y% ; 
man hätte also ein lineares Verhältnis zwischen der Zunahme und der Zeit 
vorausgesetzt. Die Beleuchtungsperioden wechselten aber mit ungleichen 
Dunkelperioden ab. Deshalb habe ich das erste Verfahren vorgezogen, 
obwohl dabei kleine Fehler unvermeidlich sind. In den Atmungsver- 
suchen war die Verdunkelung kontinuierlich, und es wurde die Korrektur 
nach der zweiten Methode ausgeführt. 

Die Assimilation oder Atmung bei 20°, in jeder Versuchsreihe durch 
direkte Beobachtung oder durch Interpolation bestimmt, wurde immer 
— 100 gesetzt, die anderen Werte wurden hierauf umgerechnet. 

27* 
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3. Ergebnisse. Bei Chlamydomonas wurde bei konstanter Temperatur 
regelmäßig eine langsam zunehmende Assimilation gefunden. Es zeigte 
sich, daß die Zunahme besonders bei höheren Temperaturen recht be- 
deutend ist. Während des Versuchs ist ein Teil der Zellen, welche sich 
im Ruhezustande befanden, in die, wahrscheinlich aktivere, bewegliche 
Form übergegangen. Stichococcus zeigte in der Regel eine langsame 
Abnahme der Assimilation. Bei Oocystis wurde eine Zunahme in den 
ersten Stunden beobachtet, nachher war die Assimilation mehr oder 
weniger konstant geworden. 

Die Atmung im Dunkeln nahm meistens mit der Zeit ab, wie früher 
auch bei Hormidium gefunden worden ist. 

Die Protokolle der Chlamydomonas-Versuchen findet man in den 
Tabellen 2 und 31. In der letzten Spalte sind die reduzierten Werte 
eingetragen. Diese Werte wurden von mir graphisch dargestellt, und 
die mutmaßliche Kurve wurde gezeichnet. Nun wurde diese Kurve noch 
für die ungleiche Löslichkeit des Sauerstoffs bei verschiedenen Tempera- 
turen korrigiert (VAN DER PAAUW, 8; S. 520). 

Schließlich kann noch eine Korrektur für die Atmung während der 
Assimilation eingeführt werden. Bei Stichococcus und Oocystis kommt 
jedoch dieser Korrektur wenig Bedeutung zu, nicht nur weil die Atmung 
(im Dunkeln) bei diesen Algen relativ gering ist (6—7% der Assimilation), 
sondern auch weil es sich zeigen wird, daß die Temperaturkoeffizienten 
der Atmung und der Assimilation hier ungefähr gleich groß sind. Bei 
Chlamydomonas gibt es hierin wohl einen Unterschied, und obendrein 
ist die Atmung relativ bedeutend (im Durchschnitt 27%). Die Korrektur 
ist unter der Annahme eingeführt worden, daß die Atmung im Licht und 
im Dunkeln gleich groß ist, eine Voraussetzung, die jedoch wahrschein- 
lich unrichtig ist (VAN DER PAAUW (8), Abschn. III). Wäre die Atmungs- 
intensität im Licht verstärkt, und die Lichtatmung in der gleichen Weise 
temperaturabhängig wie die Dunkelatmung, so würde der Unterschied 
der beiden Temperaturkoeffizienten kleiner sein, als in Tabelle 1, in 
der die berechneten Temperaturkoeffizienten zusammengefaßt sind, 
angegeben worden ist. 


Tabelle 1. Temperaturkoeffizienten für Assimilation und Atmung. 














Hormidium Chlamydomonas Stichococcus Oocystis 
Temperatur 
Ass. Atm. Ass. Atm. Ass. Atm. Ass. Atm. 
5—15° 2,8 
10—20° 2,2 2,1 2,5 3,1 2,0 2,0 2,2 2,2 
15—25° 2,0 1,9 2,1 2,4 1,7 1,7 1,9 2,1 
20—30° 1,9 1,9 1,7 2,1 1,4 1,5 1,6 2,2 























1 Die Ergebnisse der Oocystis- und Stichococcus-Versuche werden der Raum- 
ersparnis wegen nicht tabellarisch veröffentlicht (vgl. aber Tab. 4); sie können aber 
in dem „Laboratorium voor Technische Botanie‘‘ zu Delft, Holland, eingesehen 
oder angefordert werden. 
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In der Kurvendarstellung ist die Beziehung zwischen der Atmungs- 
und Assimilationsintensität und der Temperatur, zusammen mit den 
Kurven des früher untersuchten Hormidium, wiedergegeben worden. 

Der niedrigste Temperaturkoeffizient, sowohl der Atmung als auch der 
Assimilation, wird bei Stichococcus gefunden. Der Parallelismus in der 


Temperaturabhängigkeit 
tritt deutlich hervor. Das- 
selbe beobachten wir bei 
Oocystis bei niederer Tem- 


peratur. Oberhalb 22° wird : 


die Atmung durch Tempera- 
turerhöhung mehr gefördert 
als die Assimilation. Bei 
Chlamydomonas endlich, wo 
die höchsten Temperatur- 
koeffizienten gefunden wer- 
den, kann von einem Paral- 
lelismus nicht mehr die Rede 
sein, obwohlder Unterschied 
ziemlich gering bleibt. 
Diese Tatsachen deuten 


150) 
darauf hin, daB der bei Hor- S 
midium festgestellte Paral- 3 
lelismus der Atmung und NL 
der Assimilation kein zu- à 
fälliger, sondern eine auch > 
andere Organismen eigen- pP 


tümliche Erscheinung ist. 
Bekanntlich fand War- 


2007 


oder Assimilation 
§ 


Atmung 
& 


I 





zZ 


Stichococcus 
bacillaris 
i L i 


yy 








Spec. 








Oocystis 
Spec. 








BURG (10, 11) mehrere Unter- ZwiEeYErRvEVES EE 
schiede im Verhalten beider Temperatur 6 dur 
Gaswechselvorgänge bei Abb. 1. Einfluß der Temperatur auf Kohlensäure- 


Chlorella. Die verwandte strichelte Linien) für vier Grünalgen: - I. Hormidium 
Chlamydomonas schließt sich Pr Mn eg go Em. 
diesem Verhalten einiger- 
maßen an. Es ist bemerkenswert, daß auch die miteinander verwandten 
Gattungen Hormidium und Stichococcus ein einheitliches Verhalten auf- 
weisen, während Oocystis eine Zwischenstellung einnimmt. Möglicher- 
weise ist dieser Zusammenhang nicht rein zufällig. Es würde interessant 
sein, festzustellen, ob dieses Verhalten der bis jetzt studierten Algen auch 
gegenüber anderen äußeren Faktoren aufzufinden ist. Das muß aber 
künftigen Untersuchungen vorbehalten bleiben. 

Die Gleichheit der Temperaturkoeffizienten der Atmung und der 
Assimilation könnte vielleicht seine Ursache darin haben, daß in beiden 


Planta Bd. 22. 27b 
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Vorgängen eine gleichartige Reaktion, z.B. eine Katalasewirkung, 
maßgebend ist. 


Parallelismus gegenüber mehreren äußeren Faktoren 
war früher für mich Anlaß, auf die andere Möglichkeit einer indirekten 





Tabelle 2. Assimilation von Chlamydomonas spec. bei 
verschiedener Temperatur. 





Zeit 


Temperatur 


Assimilation 
gemessen 


Assimilation 
korrigiert 


Assimilation 
reduziert 








Versuch 2. 12—6—33. Reduktionsfaktor 100/125. 


14,15 14,0 70,5 
15,20 18,0 104 
16,20 22,0 154 
17,20 26,0 222 
18,20 30,0 269 
20,30 22,0 147 
Versuch 4. 13—6—33 
11,15 25,0 330 
12,00 21,0 268 
14,35 17,0 195 
15,30 13,0 144 
16,35 9,0 95 
17,40 21,0 268 
Versuch 5. 15—6—33. 
11,10 19,0 142 
12,15 À 177 
14,30 27,0 221 
15,35 31,0 279 
16,25 35,0 316 
17,20 23,0 238 
Versuch 7. 16 
10,50 19,0 214 
11,50 15,0 150 
14,20 11,0 113 
15,25 7,0 62 
16,20 13,0 136 
17,20 19,0 196 
Versuch 9. 20—6—33. 
11,00 20,0 232 
12,10 25,0 306 
14,20 30,0 434,5 
15,45 35,0 610 
16,50 28,0 617 
17,55 22,0 457 
Versuch 11. 22—6—33. Reduktionsfaktor 100/506. 
11,10 13,0 304 
12,20 18,0 439 
14,40 N 619 
15,35 28,0 746 
16,30 18,0 544 




















69 
103 
154 
224 
275 


. Reduktionsfaktor 100/250. 


323,5 


439 
579 


650,5 








55 
82 
123 
179 
220 


132 


78 
57 
38 


95 
119 
148 


95 


52 
29 


100 
132 


89 
117 
131,5 
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Wirkung dieser Faktoren auf die Assimilation hinzuweisen. Es ist ja 
môglich, daB die Temperatur nicht direkt eine Teilreaktion der Assi- 
milation beeinfluBt, sondern andere, nicht direkt, wohl aber indirekt zum 
synthetischen Vorgang gehörige Faktoren. 

In seinem Aufsatz in den ,,Fortschritten der Botanik“, Bd. 2 bemerkt 
Moruss!, daß die Einführung der Begriffe ,,Reiz‘‘ oder „innerer Faktor‘, 


Tabelle 3. Atmung von Chlamydomonas spec. bei 
verschiedener Temperatur. 











Atm Atm At 

Zeit Temperatur aed Korrigiont P| 

Versuch 10. 20—6—33. Reduktionsfaktor 100/73. 
11,30 13,0 36 35,5 49 
12,50 18,0 63,5 63,5 87 
14,10 23,0 90 91 125 
15,25 28,0 121 124 170 
16,45 18,0 61 

Versuch 14. 26—6—33. Reduktionsfaktor 100/62,5. 
11,25 24,0 86 84 134 
12,50 19,0 58 58 93 
14,30 14,0 34 35 56 
16,00 ‘ 21 22 35 
17,20 19,0 53 

Versuch 22. 2—7—33. Reduktionsfaktor 100/73. 
12,30 10,0 24 24 33 
13,50 15,0 46 46 63 
15,15 20,0 72 73 100 
16,35 25,0 106 108 148 
17,40 30,0 160 165 226 
19,10 15,0 44 

Versuch 23. 3—7—33. Reduktionsfaktor 100/62. 
11,20 31,0 138 223 
12,50 26,0 96? 
14,10 21,0 68 110 
15,40 16,0 42 68 
17,20 11,0 14 23 
18,40 26,0 98 158 














zur Unfruchtbarkeit führen muß. Unzweifelhaft hat Moruzs hierin 
Recht. Die Gefahr besteht in der Tat, daß nicht verstandene Tatsachen 
auf ebensowenig klare innere Funktionen zurückgeführt werden. Anderer- 
seits aber ist die Gefahr nicht gering, daß die innere Regulierung bei der 
Analyse übersehen wird. Man darf beim Studium einer Reaktion des 

1 Morues (7): „Meines Erachtens laufen die Untersuchungen [gemeint sind 
die Arbeiten von LUBIMENKo und TscHEGLoVA (6), JACCARD und JAAG (4), und von 
mir (8)] Gefahr....... sich in unklare und etwas mystische Begriffe (Reiz, innerer 
Faktor) zu verstricken.‘ 

% Ungefähr. 
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Tabelle 4. Assimilation von Stichococcus bacillaris bei 
verschiedener Temperatur. 








la: 

Zeit Temperatur | Assimilation Assim tion Assimilation 
Versuch 1. 12—6—33. Reduktionsfaktor 100/390. 
14,25 14,0 303 280 72 
15,25 18,0 366 352 90 
16,15 22,0 433 433 111 
17,15 26,0 493 512 131 

18,20 30,0 506 SH 139,5 
20,35 22,0 383 

Versuch 3. 13—6—33. Reduktionsfaktor 100/636. 
11,10 25,0 852 815 128 
12,05 21,0 675 675 106 
14,40 17,0 510 532 84 
15,35 13,0 329 358 56 
16,40 9,0 182 206 32 
17,35 21,0 556 

Versuch 8. 16—6—33. Reduktionsfaktor 100/545. 
10,50 19,0 510 510 94 
11,55 15,0 400 412 76 
14,20 11,0 277 294 54 
15,20 7,0 204 223 41 
17,25 19,0 430 

Versuch 13. 23—6—33. Reduktionsfaktor 100/173. 
11,25 23,0 209 197 115 
12,25 18,0 158 158 91 
14,45 13,0 119 12€ 73 
15,45 8,0 71 79 46 
17,15 18,0 130 

Versuch 20. 1—7—33. Reduktionsfaktor 100/258. 
11,15 13,0 195 
12,20 Y 133 123 48 
14,10 13,0 167 168 65 
15,10 17,0 215,5 216 st 
16,05 21,0 275 277 107 
17,10 13,0 168,5 














lebendigen Organismus niemals vergessen, daß dieser als Ganzes die 
verschiedenen Vorgänge ausführt. Solange die Beziehungen der Reaktion 
und die Verrichtungen des Ganzen unaufgeklärt sind, dürfen diese 
Beziehungen ebensowenig vernachlässigt, wie zum alles erklärenden 
Faktor ausgerufen werden. Es gilt hier, den rechten Weg zu finden 
zwischen allzu leichtfertig zum Vitalismus neigenden, und allzu verein- 
fachenden mechanistischen Erklärungen. Wenn aber der ‚innere Faktor“ 
nicht als ein alles aufklärender Endzweck, sondern selber als eine neue 
Aufgabe der Forschung, also als ‚ein noch unbekannter innerer Faktor“ 
angesehen wird, verliert er das „Mystische‘‘, das diesen Begriff nach 
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MoruEes umschwebt. Die Erkenntnis der Mitwirkung eines inneren 
Faktors bei der Kohlensäureassimilation bedeutet dann einen wesent- 
lichen Fortschritt, da sie uns davor behütet, die einzelnen experimen- 
tellen Befunde bereits jetzt in einer allgemeinen Theorie zu verwenden, 
und überdies uns zu einer tiefer eindringenden Forschung zwingt. 


Zusammenfassung. 

Atmung und Kohlensäureassimilation der Grünalge Stichococcus 
bacillaris verhalten sich gegenüber einem Temperaturwechsel völlig 
parallel, ebenso wie es sich früher bei Hormidium flaccidum gezeigt hat. 
Bei Oocystis spec. besteht ein Parallelismus unterhalb 22°; oberhalb dieser 
Temperatur steigt die Atmung relativ mehr an als die Assimilation. 
Bei Chlamydomonas spec. wurde ein kleiner Unterschied im Verhalten 
beider Vorgänge beobachtet; die Atmung reagiert hier etwas stärker auf 
Temperaturerhöhung. 

Eine graphische Darstellung der Ergebnisse findet man in der Ab- 
bildung auf 8. 399, eine Zusammenstellung der erhaltenen Temperatur- 
koeffizienten in Tabelle 1 auf 8. 398. 


Vorliegende Arbeit wurde in dem „Laboratorium voor Technische Botanic“ 
in Delft (Holland) ausgeführt. Herrn Prof. Dr. G. van IreRsor jr. danke ich bestens 
für sein Interesse und seine wertvolle Kritik. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


ÜBER WUCHSSTOFF IN WURZELN, 
DIE MIT ERYTHROSIN VERGIFTET SIND. 


Von 
P. BOYSEN-JENSEN. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Mai 1934.) 


1. Einleitung. 

Nachdem es sich gezeigt hatte, daß man aus Wurzelspitzen von Zea 
caragua und Vicia faba Wuchsstoff mit dextrosehaltigem Agar abfangen 
kann, und daß man annehmen darf, daß die positiv geotropische Krüm- 
mung durch das Vorhandensein des Wuchsstoffes bedingt ist, war es 
von Interesse, den Wuchsstoffgehalt der ageotropischen Wurzeln zu 
untersuchen. Ageotropische oder jedenfalls schwach geotropische Wurzeln 
finden sich bekanntlich ziemlich allgemein verbreitet. Die Nebenwurzeln 
zweiter und dritter Ordnung sind nicht geotropisch empfindlich, aber 
auch primäre ageotropische Adventivwurzeln sind nicht selten (Tısc#H- 
LER 1905). Von großem Interesse ist es nun, daß man experimentell 
geotropischen Reizverlust bei Wurzeln hervorrufen kann, und solche 
Wurzeln sind es, die ich auf ihren Wuchsstoffgehalt untersucht habe. 


Bei keimungsphysiologischen Versuchen mit Gerste und anderen 
Gramineen, die mit Eosin behandelt waren, machten Boas und MERKEN- 
SCHLAGER (1925) die sehr bemerkenswerte Entdeckung, daß viele Wurzeln 
ein richtungsloses, ageotropisches Wachstum zeigten, ohne daß das 
Wachstum der Wurzeln gehemmt war!. Diese Entdeckung wurde durch 
Untersuchungen von Boas (1927), Takepa (1929), Craus (1929), Doro- 
THEA MILDEBRATH (1932) und Boas (1933) weiter verfolgt. Fräulein 
MILDEBRATH konnte feststellen, daß die geotropische Präsentations- und 
Reaktionszeit bei Maiswurzeln durch Fluoresceinfarbstoffe erhöht wird; 
die Wachstumsgeschwindigkeit wird nicht merklich gehemmt und kann 
sogar bisweilen (Erythrosin-Ca) beschleunigt werden. Die Statholithen- 
stärke wird, wie schon TAKEDA und CLAUS gefunden hatten, vermindert, 
und die Verfasserin nimmt an, daß durch diese Verminderung und durch 
die Hemmung der Verlagerung der noch vorhandenen Stärke die Geo- 
perzeption und damit die geotropische Reaktion gehemmt wird. 

Ich gehe nun zu meinen eigenen Untersuchungen über. 

1 ANGELA PisterniKk hat jedoch schon 1921 bemerkt, daß Keimlinge durch 


Behandlung mit fluorescierenden Farbstoffen das Richtungsvermögen verloren. 
Vgl. auch Sessous (1925/26). 
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2. Versuchsmethodik. 

Die Untersuchungen von Fräulein MILDEBRATH sind mit Mais aus- 
geführt worden. Diese Pflanze, jedenfalls die Sorte, die ich geprüft habe, 
war für meine Versuche nicht sehr geeignet. Es konnte zwar festgestellt 
werden, daß einige der Hauptwurzeln nach Erythrosinbehandlung ageo- 
tropisch wurden, der Prozentsatz dieser Wurzeln war aber ziemlich klein. 
Günstiger stellten sich die Verhältnisse bei den Hauptwurzeln von Vicia 
faba, Windsor white, und Pisum sativum, Dippes Maj, und ich habe mich 
daher auf diese Pflanzen beschränkt. 

Die Samen wurden in Erythrosinlösung (1 : 10000) in flachen Schalen 
während 48 Stunden bei 17° im Dunkel eingeweicht. Nachher wurden 
sie gründlich abgespült und in einer dünnen Schicht von Sägemehl in 
glasierten Tonschalen so eingepflanzt, daß die Wurzelspitzen nach oben 
gerichtet waren. Die Schalen wurden mit einer Glasplatte bedeckt und 
in einem Dunkelzimmer bei 17° aufgestellt. Die mehr oder weniger 
ageotropischen Wurzeln wachsen aus den Sägespänen hervor und ent- 
wickeln sich größtenteils in dem feuchten Luftraume zwischen den 
letzteren und der Glasplatte, und man kann daher sehr leicht geeignete 
Wurzeln für die Wuchsstoffbestimmungen heraussuchen. 

Um den Wuchsstoffgehalt der Wurzelspitzen zu bestimmen, wurden 
diese in einer Länge von 2 oder 3 mm mit einem scharfen Messer ab- 
geschnitten und auf Würfelchen von dextrosehaltigem Agar für 4 Stunden 
bei 20° gesetzt. Eine genauere Beschreibung der Versuchsordnung und 
der Zusammensetzung des Agars findet sich in dieser Zeitschrift!. Nachher 
wurden die Spitzen entfernt, die Würfelchen wurden oben mit einer 
0,5%igen Zitronensäurelösung befeuchtet und unmittelbar darauf einseitig 
auf dekapitierte Avena-Koleoptilen gesetzt. Die frühere Methode, die 
wuchsstoffhaltigen Agarwürfelchen nachts über bei niedriger Temperatur 
stehen zu lassen, habe ich aufgegeben, weil ich beobachtet habe, daß der 
Wuchsstoff im Agar bei Zutritt von Luft teilweise zerstört werden kann. 
Die Würfelchen wurden auf den Koleoptilen 4 Stunden lang bei 17—18° 
belassen, und nachher wurde die Größe der Krümmungen in der früher 
beschriebenen Weise bestimmt; als Ausdruck der Krümmungsgröße 
verwende ich den d-Wert, d. h. die Differenz zwischen der Länge der kon- 
vexen und konkaven Seite der gekrümmten Avena-Koleoptilen, in Milli- 
metern ausgedrückt. 

Fräulein Berry DyHRe PouLsen bin ich für treue Hilfe bei der Aus- 
führung der Versuche zu großem Dank verpflichtet. 


3. Versuche mit Wurzeln von Vicia faba (Tabelle 1). 

Die nicht mit Erythrosin behandelten Wurzeln von Vicia faba waren 
sehr stark positiv geotropisch. Trotzdem die Samen so gelegt waren, 
daß die Wurzelspitzen nach oben gerichtet waren, kamen die Wurzeln 

1 Planta (Berl.) 19, 247 (1933). 
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Tabelle 1. Wuchsstoffgehalt in Wurzelspitzen von normalen und mit 
Erythrosin vergifteten Keimlingen von Vicia faba. Die Zahlen bedeuten 














die d-Werte. 
Mit Erythrosin Mit Erythrosin 
N 1 behandelte Keimlinge N 1 behandelte Keimlinge 
linge ageo- trans- positiv linge - trans- positiv 
tropische | versale | }„oPische tropische | versale ul, 

1,58 0,59 0,52 1,02 0,74 0 0,79 

1,02 0 0,59 1,25 1,11 0,48 1,09 

0,97 0 1,11 0,74 1,17 0 1,19 

1,34 0 0 1,58 0,68 0 1,28 

1,58 0 1,02 1,06 0,79 0 0,41 

1,02 0 0 0,72 1,13 0 0,74 

1,82 0 0 0,34 0 0 

1,98 0 0,37 1,53 0 0 

1,17 0 0 0,68 0 

1,12 0 0 0,74 0 

1,58 0 0 1,42 0,79 

1,11 0,79 0,59 1,70 0 

1,58 0 0,91 1,02 0 

1,34 0 0 1,02 0 

1,08 0,34 0,74 0 0 

0,85 0 1,13 1,36 1,36 

1,34 0 1,19 0,85 0,64 

1,82 0 0 1,23 0,91 

1,58 0 0,59 1,70 0,91 

1,34 0 0,59 0 























gar nicht über die Sägespäne hervor, sondern krümmten sich unmittelbar 
scharf nach unten. Bei der Abfangung des Wuchsstoffes wurden 3 mm 
lange Spitzen verwendet. Im ganzen wurden 26 Spitzen untersucht, 
alle enthielten Wuchsstoff; der durchschnittliche d-Wert war 1,26 mm. 

Ganz anders verhalten sich die Wurzeln der mit Erythrosin be- 
handelten Samen. In einigen Fällen wird der Keimling so stark beschädigt, 
daß die Hauptwurzel überhaupt nicht zur Entwicklung kommt, in anderen 
Fällen verläuft die Krümmung in ganz derselben Weise wie bei nicht 
behandelten Samen. Am häufigsten aber treten die Wurzeln über die 
Sägespäne hervor. Einige dieser Wurzeln sind stark geschädigt, sie wachsen 
langsam, sind am Basalteil stark verdickt und daher mehr oder weniger 
kegelförmig. Die übrigen Wurzeln haben ein normales Aussehen, wachsen 
anfangs ungefähr senkrecht in die Höhe, nach und nach biegt die Spitze 
um, und die Wurzel wächst dann ungefähr horizontal. Nach kurzer 
Zeit biegt die Spitze noch einmal um und wendet sich senkrecht nach 
unten; man kann somit drei Stadien unterscheiden, ein ageotropisches 
ein transversales und ein positiv geotropisches. Die Dauer dieser einzelnen 
Stadien ist sehr verschieden, das transversale Stadium ist jedoch ziemlich 
kurz, die Wurzel geht im allgemeinen schnell aus dem ageotropischen 
zum positiv geotropischen Stadium über. 

Eine Untersuchung des Wuchsstoffgehaltes dieser drei Stadien ergab 
folgendes: Von ageotropischen Wurzeln wurden im ganzen 28 untersucht. 
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Einige waren vielleicht etwas pathologisch geprägt, viele aber waren 
anscheinend normal. 24 enthielten keinen Wuchsstoff in nachweisbarer 
Menge, in 4 war er vorhanden. Der durchschnittliche Wuchsstoffgehalt 
entspricht einem d-Wert von 0,08 mm. Von transversalen Wurzeln ent- 
hielten 23 Wuchsstoff, bei den übrigen 17 war kein Wuchsstoff vorhanden. 
Der durchschnittliche Wuchsstoffgehalt aller transversalen Wurzeln 
entspricht einem d-Wert von 0,49 mm. Das transversale Stadium ist 
nur ein Übergang zwischen dem ageotropischen und positiv geotropischen. 
Ein echter Transversalgeotropismus ist nicht vorhanden. Von erythrosin- 
behandelten positiv geotropisch reagierenden Wurzeln enthielten 18Wuchs- 
stoff, nur in einem Falle konnte kein Wuchsstoff nachgewiesen werden. 
Der durchschnittliche d-Wert war für diese 
Wurzeln 1,05 mm (vgl. Abb. 1). 

Wenn man sich vom Standpunkte der 
Wuchsstofftheorie aus überlegt, wodurch der an ble 
Verlust der geotropischen Reaktionsfähigkeit 
bei den mit Erythrosin behandelten Wurzeln 
bedingt sein kann, so sind zwei Möglichkeiten 
vorhanden. Es kann entweder die Fähigkeit 
zur Bildung oder zur Verschiebung des Wuchs- Abb. 1. Dekapitierte Avena- 
stoffes verloren gegangen sein. Wenn man die würfelchen, auf denen ‘ee 
oben dargestellten Versuchsergebnisse über- Bpitse ra 
blickt, so ergibt sich eine gute Übereinstim-  geotropischen (a) Wurzeln von 
mung zwischen Wuchsstoffgehalt und geo- "*i« ae as 
tropischer Reaktionsfähigkeit. Man sieht, daß 
die positiv reagierenden Wurzeln beinahe ausnahmslos Wuchsstoff ent- 
halten. In den ageotropischen Wurzeln ist dagegen dieser Stoff nur aus- 
nahmsweise vorhanden, und bei den transversalen enthalten ihn ungefähr 
58%. Man kann nun fragen, wie wuchsstoffhaltige Wurzeln überhaupt 
ageotropisch sein können, und weshalb sie nicht positiv geotropisch sind. 
Hierzu wird man antworten können, daß es nicht möglich ist, eine scharfe 
Grenze zwischen den drei verschiedenen Reaktionsweisen zu ziehen. Wenn 
z.B. eine senkrecht oder schräg nach oben wachsende Wurzel in der 
Spitze schwach gekrümmt ist, so ist es nicht möglich, zu entscheiden, 
ob diese Krümmung eine zufällige ist oder eine beginnende positiv geo- 
tropische Reaktion. Auch das transversale Wachstum kann entweder 
zufällig, d.h. richtungslos, ageotrop sein oder ein Übergang zur positiven 
Reaktion. Aus diesen Gründen können einige senkrecht wachsende 
Wurzeln wuchsstoffhaltig und einige der transversalen wuchsstofffrei sein. 

Die Parallelität, die im großen ganzen zwischen Wuchsstoffgehalt 
und geotropischer Reaktionsfähigkeit besteht, kann meiner Meinung nach 
in der Weise erklärt werden, daß das ageotropische Wachstum der 
mit Erythrosin behandelten Wurzeln von Vicia faba durch Verlust der 
Fähigkeit zur Wuchsstoffbildung bedingt ist. 
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4. Versuche mit Wurzeln von Pisum sativum (Tabelle 2). 


Tabelle2. Wuchsstoffgehalt in Wurzelspitzen von normalen und mit 
Erythrosin vergifteten Keimlingen von Pisum sativum. Die Zahlen bedeuten 




















die d-Werte. 
Mit Erythrosin Mi rythrosi 
behandelte Keimlinge bebanaelte Keimlinge 

“aie | ween, | tz, | eee” | om" | ame, | en | Pea 

nge tropische | linge pische |  versale | tropische 

3 4-5 T: 4—5 T: 
alte alto az ‘te |‘ aie Fr 

0,74 0 0,47 0,74 0,47 1,28 
1,11 0 0,74 0,74 0,91 1,70 
0,62 0 0,79 0,79 0 1,54 
0,85 0,48 0,68 0,51 0 1,19 
0,55 0,68 0,59 0,34 0 1,70 
0,51 0,79 0,55 0,72 0,52 

0,48 0 1,23 0,91 0 

0,93 0,26 1,04 1,28 0,68 

0,59 0 0,68 0,76 0 

0,59 0 0,74 0,76 0 

1,11 0 0,44 1,13 0 

0,85 0,64 0,85 1,08 0,23 

0,95 0,34 0,76 1,59 0 

0,72 0 1,28 1,70 0 

1,09 0 0.85 1,28 0 

1,34 0,68 0,40 0,64 0 

1,08 0,51 1,19 1,84 0 

1,70 0,68 1,45 1,09 0 

0,97 0,29 0,91 0,85 0 

0,97 0,64 2,26 























Etwas anders verhalten sich die Keimlinge von Pisum sativum. Die 
Keimwurzeln der nicht mit Erythrosin behandelten Samen sind stark 
positiv geotropisch. Der Wuchsstoffgehalt der Wurzelspitzen ist ziemlich 
groß; trotzdem die Wurzel weit dünner ist als bei Vicia faba, zeigte es 
sich vorteilhaft, bei den Abfangungsversuchen nur eine Spitzenlänge von 
2 mm zu benutzen, und diese ist bei allen Pisum-Versuchen verwendet 
worden. Alle Wurzelspitzen (im ganzen 20) von nicht behandelten Samen 
enthielten Wuchsstoff; der durchschnittliche d-Wert war 0,89 mm. 

Von den Wurzeln der mit Erythrosin behandelten Samen waren viele 
getötet; recht wenige krümmten sich sofort positiv geotropisch. Viele 
Wurzeln kamen über die Sägespäne empor (vgl. Abb. 2); einige wuchsen 
bisweilen über 5cm senkrecht in die Höhe, bevor sie sich krümmten. 
Andere Wurzeln krümmten sich dagegen früh, wendeten sich jedoch nicht 
senkrecht hinab, sondern wuchsen entweder schräg aufwärts oder ungefähr 
horizontal über eine längere Strecke, oft viele Zentimeter; nach und nach 
gingen sie, meistens schräg, seltener senkrecht nach unten. Die Wurzeln 
der mit Erythrosin behandelten Pisum-Samen unterscheiden sich somit 
von den entsprechenden Wurzeln bei Vicia faba wesentlich dadurch, 
daß das plagiotrope Stadium sehr lange andauert, und daß die positiv geo- 
tropische Reaktion allmählich einsetzt. 
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Die Wuchsstoffanalyse der senkrecht nach oben wachsenden Wurzeln 
ergab, daß von 39 untersuchten Wurzeln 16 Wuchsstoff enthielten; der 
durchschnittliche d-Wert war 0,23 mm. Von den horizontalen Wurzeln 
wurden 19 untersucht, alle enthielten Wuchsstoff; der durchschnittliche 
d-Wert war 0,82 mm. Die mit Erythrosin behandelten, positiv geotropi- 
schen Wurzeln enthielten gleichfalls alle Wuchsstoff ; es wurden im ganzen 
25 Wurzeln untersucht; der durchschnittliche d-Wert war 1,14 mm. 

Ein Vergleich zwischen dem Wuchsstoffgehalt der mit Erythrosin 
behandelten Wurzeln von Pisum und Vicia faba zeigt, daß die ageotro- 
pischen und die positiv geotropischen Wurzeln sich ungefähr in derselben 
Weise verhalten. Doch 
ist der Prozentsatz von 
wuchsstoffhaltigen, ageo- 
tropischen Wurzeln bei 
Pisum etwas größer als 
bei Vicia faba, was da- 
rauf hindeutet, daß die 
Wuchsstoffbildung im er- 
sterenFallfrühereinsetzt. 

Ein ausgesprochener 
Gegensatz ist dagegen bei 
den transversalen Wur- 
zeln vorhanden. Diese 
enthalten bei Pisum un- 
gefähr ebenso viel Wuchs- 
stoff wie die normalen, Abb-2. 

positiv geotropischen 
Wurzeln, und man fragt sich daher, warum diese Wurzeln nicht senk- 
recht nach unten wachsen. 

Um diese Frage näher zu beleuchten, wurden 3 Tage alte transversal 
wachsende Wurzeln im feuchten Raum in horizontaler Lage fixiert, die 
Wachstumsrichtung der Wurzeln wurde täglich gemessen. Die Durch- 
schnittswerte dieser Bestimmung sind in Tabelle 3 wiedergegeben. 

Es geht aus der Tabelle hervor, daß die transversal wachsenden 
Wurzeln aus Pisum-Samen, die mit Erythrosin behandelt sind, nicht echt 
plagiotrop, sondern positiv geotropisch sind, und daß sie der vertikalen 





und transversale Pisum-Wurzeln, 
die mit Erythrosin vergiftet sind. 


Tabelle3. Geotropische Reaktion der transversalen, mit Erythrosin 
behandelten, am Anfang des Versuches 3 Tage alten Wurzeln. 
Temperatur 17°. 








Anzahl Durchschnittliche Wachstumsrichtung 
der Versuchs- 
pflanzen am Anfang nach 24 Stunden | nach 48 Stunden | nach 72 Stunden 





25 0 — 12,9 — 47,39 — 629 
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Lage zustreben. Die Krümmung nimmt aber sehr lange Zeit in Anspruch 
und war noch nach 72 Stunden nicht vollendet. Da die Wurzeln, wie oben 
nachgewiesen wurde, Wuchsstoff in beträchtlicher Menge enthalten, 
so kann dieses Ergebnis wohl nur in der Weise erklärt werden, daß die 
Wuchsstoffverschiebung in der Wurzel nicht ausgiebig genug ist, um eine 
normale, schnell verlaufende, positiv geotropische Krümmung herbei- 
zuführen. Bei Pisum wird daher durch die Behandlung mit Erythrosin 
sowohl die Wuchsstoffbildung als die Fähigkeit zur Wuchsstoffver- 
schiebung beeinflußt. Während aber die erstere ziemlich schnell einsetzt, 
dauert es ziemlich lange, bevor die letztere wieder hergestellt wird, weshalb 
auch die geotropische Reaktionsfähigkeit längere Zeit nur schwach ist. 


Zusammenfassung. 


1. In ageotropischen Wurzeln aus Samen von Vicia faba, die mit 
Erythrosin behandelt sind, ist häufig kein Wuchsstoff vorhanden, nach 
und nach setzt die Wuchsstoffbildung ein, und gleichzeitig gewinnen 
die Wurzeln die Fähigkeit positiv geotropisch zu reagieren. Der Reiz- 
verlust kann somit in diesem Falle auf Wuchsstoffmangel zurückgeführt 
werden. 

2. Auch in Wurzeln von Pisum-Samen, die mit Erythrosin behandelt 
sind, ist anfänglich die Wuchsstoffbildung unterdrückt, und das Wachstum 
ist richtungslos. Die Wuchsstoffbildung beginnt ziemlich schnell, aber 
trotzdem ist die geotropische Reaktionsfähigkeit längere Zeit sehr 
schwach. Dies erklärt sich wohl am besten dadurch, daß bei Pisum 
auch die Fähigkeit zur Wuchsstoffverschiebung durch Behandlung der 
Samen mit Erythrosin vermindert und nur langsam wieder hergestellt 
wird. 
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ÜBER DIE HORMONALE NATUR DER HEMMUNGSWIRKUNG 
DER BLÄTTER BEI BRYOPHYLLUM CRENATUM. 


Von 


A. UnrovA 
(Brünn). 


Mit 6 Textabbildungen (13 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 28. Mai 1934.) 


Von den vielseitigen Wechselbeziehungen zwischen dem Blatt und 
seiner Achselknospe (BERTHOLD, 1904; WINKLEr, 1906) werden in vor- 
liegender Arbeit die Mittel erörtert, durch die das Laubblatt seine Achsel- 
knospe im Streckungswachstum behindert. Entblätterungsversuche mit 
holzigen Gewächsen (GoEBEL, 1880) haben gezeigt, daß den Laubblättern 
bereits in frühem Entfaltungsstadium starke Hemmungswirkungen zu- 
kommen. Eingehender hat DostAt (1926) an Stauden nachgewiesen, daß 
zwischen den Blättern und ihren Achselknospen eine direkte, von der 
Funktion der Blätter abhängige Korrelationsbeziehung besteht. Die 
Frage blieb bisher unentschieden, ob es sich dabei um plastische Stoffe, 
oder vielmehr um spezifische, von den gewöhnlichen Nährstoffen unab- 
hängig wirkende Substanzen handelt. 

Letzteres wurde von Snow (1925) für die korrelative Einwirkung der 
Gipfelknospe auf die Achselknospen der Keimblätter nachgewiesen. 
Die Ähnlichkeit zwischen den Trägern der Hemmungseinflüsse der Gipfel 
auf die Achselknospen und dem Wuchsstoff tritt besonders in den Ver- 
suchen LArBACHs (1933) hervor. Dekapitierte Epikotyle von Vicia faba, 
mit einem Orchideenpollinium belegt, hemmten das Wachstum der Achsel- 
knospen der Keimblätter, indem sie sich selbst vergrößerten. THIMANN 
und Skooc (1933) gelang es, die Hemmungswirkung der Terminalknospe 
durch Rhizopinagar von 1670 Avena-Einheiten zu ersetzen. Von Bedeu- 
tung ist die Feststellung Snows (1929), daß an der Hemmungswirkung 
der Knospen hauptsächlich die jungen Blätter teilnehmen. Andererseits 
ist bekannt, daß Blätter Ausgangspunkte von Wuchsstoff sind, von dem 
das Wachstum der anliegenden Internodienteile abhängt, da an einseitig 
entblätterten Sproßstücken die Internodien an der Seite mit den nicht- 
entfernten Blättern sich stärker verlängern (DosTAL, 1912; Log, 1924). 

Aus belichteten Keimblättern von Raphanus hat van OVERBEEK 
(1933) den Wuchsstoff in Agar aufgefangen. UyLDERT (1931) hat den 
Wuchsstoff in den Blättern von Bryophyllum calycinum insofern nach- 
gewiesen, als sie entblätterte dekapitierte Stengel durch Ansetzen von 
Wuchsstoffagar auf die Blattstielstummel zu erheblicher geotropischer 
Krümmung bewegen konnte. Den Wuchsstoff bei dieser Pflanze in den 
Agar überzuführen, gelang UYLDERT ebensowenig, wie bei den von ihr 
untersuchten Tradescantia-Arten. VAN DER WEIJ (1933) erhielt aber den 
Wuchsstoff aus jungen Blättersproßstücken von Elaeagnus angustifolia. 


Planta Bd. 22. 28 
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An völlig ausgewachsenen Sproßstücken äußert sich die Einwirkung 
der Blätter nicht wachstumsfördernd, es treten vielmehr Wachstums- 
hemmungen zutage, die an der Gestaltung der Pflanze Anteil haben. 
Ein sehr geeignetes Forschungsobjekt stellt Bryophyllum dar. Die Art 
der Wirkung der Blätter von Bryophyllum-Arten wurde auch in den 
Arbeiten von Log (1924) erwähnt, ebenso wie in der zusammenfassenden 
Arbeit von OssENBECK (1927); jedoch wurde von beiden unentschieden 
gelassen, ob das Wachstum der Knospen durch die von den Blättern 
gebildeten Nährstoffe oder durch spezifische Wachstumsstoffe geregelt 
wird. Auch die letzten 
an Bryophyllum zurNach- 
prüfung der Ergebnisse 
von LoEB, REED und 
WENT angestellten Ver- 
suche von SOBELS (1934) 
lassen diese Frage offen. 


Material und Methodik. 


Zu den Versuchen! wur- 
den im Winter 1934 blühende 
Bryophyllum crenatum-Trie- 
be, die aus vorjährigen Pflan- 
zen nach Beschneiden in 
reichlicher Menge herver- 
Abb.1. > entspreitetes Sproßstück von Bryophyllum wuchsen, verwendet. Man 


nach 25 aon größeren Achseltrieb auf der anderen k6nnteauchan ganzenSpros- 
Seite, wo der Blattstiel bis auf einen kleinen Rest ent- sen iiber die Hemmungs- 
fernt wurde. b Ein gleichartiges in der Mitte gespaltenes wirkung der Blatter Versuche 
Sproßstück, verwac : 
doch ohne Korrelationsübergewicht eines der beiden anstellen, denn die Abtren- 
Achseltriebe nung eines einzigen Blattes 
führt schon zu einem be- 
trächtlichen Wachstum seiner Achselknospe. Noch viel besser eignen sich dazu 
einknotige Sproßstücke, wovon ausschließlich solche verwendet wurden, die mit 
ganz kleinen Achselknospen von etwa 0,2—0,3 mm Länge versehen waren, 
zwischen denen keine dauernden Entfaltungsunterschiede an der Mutterpflanze 
vorhanden waren. Die Grundlage der Versuche bildete die völlige Entfernung 
eines der beiden Blätter, während das andere Blatt belassen oder bis auf den 
Blattstiel abgeschnitten wurde. Die Folge davon war das stärkere Wachstum der 
Achselknospe auf der Seite des entfernten Blattes bzw. Blattstieles (Abb. 1 a). 
Durch das Abschneiden der Blätter bis auf die Blattstiele wird der Stoffvorrat 
in isolierten Sproßstücken stark herabgesetzt, was auch sonst die Vorbedingung 
für die Verstärkung der Korrelationen bildet (Go=zseL, 1913; Kokinex, 1922). 
Auch dadurch wurde die Untersuchung wesentlich erleichtert, daß der Entwick- 
lungsunterschied zwischen den gegenüberliegenden Knospen durch den einseitig 
belassenen Blattstiel oder das ganze Blatt bereits nach 24—36 Stunden so bestimmt 
wird, daß er auch nach Beseitigung des restlichen Blattstieles, allerdings erst nach 
4—6 Tagen meßbar, zum Vorschein kommt. Zur Erneuerung der Stoffe, die auf 





a b 





1 Diese Untersuchungen wurden im Botanischen Institut der Landwirtschaft- 
lichen Hochschule in Brünn (Prof. Dr. R. Dosräc) durchgeführt. 
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die Blattstiele einzuwirken hatten, genügten deshalb nur wenige Tage, besonders 
auch weil die behandelten Blattstiele ohne Spreiten nach 3—4 Tagen regelmäßig 
abfielen. Dieser Abfall wurde dadurch beschleunigt, daß die Blattstiele an ihren 
Enden zwecks besseren Eindringens der geprüften Stoffe wiederholt beschnitten 
wurden. Aus Versuchen mit Unterbrechung der Gefäßbünde! ergab sich, daß die 
Blatthemmungen besonders durch das Grundparenchym, von dem bereits wenige 
Zellreihen dazu ausreichen, geleitet werden. Zur Beurteilung der Versuchsergebnisse 
ist zu bemerken, daß die Wechselbeziehungen zwischen den Knospen nicht von dem 
Wundreiz allein abhängen; denn ebenso wie in der Achsel des abgeschnittenen 
Blattstieles, wächst die Knospe in der Achsel des mit schwarzem Seidenpapier 
verdunkelten oder des mit Kakaobutter bestrichenen Blattstieles stärker heran, als 
auf der Seite des unberührten Blattstieles. Auch geringe Unterschiede in der mecha- 
nischen Belastung der beiden Blattstiele, die das Gewicht eines ganzen Blattstieles 
von etwa 0,15g nicht überschreiten, sind belanglos und erhöhen noch die Über- 
zeugungskraft der Versuchsergebnisse, da eine bedeutende Belastung eines der beiden 
Blattstiele umgekehrt das Wachstum seiner Achselknospe fördert. 

Wie an den intakten Stengeln, so auch bei der isolierten Kultur der Sproß- 
stücke nimmt die Hemmungswirkung der Blätter basipetal zu. Trotz der während 
der Versuchszeit sich ändernden Beschaffenheit der Blätter, wurde auch unter 
verschiedenen Kulturbedingungen kein grundsätzlicher Unterschied in ihrer korre- 
lativen Wirkung bemerkt. Die Mehrzahl der Versuche wurde in niedrigen, mit Glas- 
scheiben zugedeckten Holzkästen, sowie in Glasschalen, auf deren Boden sich 
eine Sandschicht von etwa 2—3 cm Dicke befand, angestellt, sowohl bei Licht als 
auch im Dunkeln. Die Temperatur war 18—20°, die Feuchtigkeit 80—95%. 


Beschreibung und Ergebnisse der Versuche. 


1. Über das Ausbreiten der Hemmungseinflüsse der Blätter auf die 
Achselknospen durch zwischengelegte Fremdkörper. 


In folgenden Versuchen wurde der Stiel eines Blattes an jedem iso- 
lierten Sproßstück durch Einschaltung einer 1—2 mm breiten Schicht 
von 3% Agar in einem Glasröhrchen in der aus Abb. 2 ersichtlichen Weise 
unterbrochen. Zunächst wurde auch die Blattspreite auf dieser Seite 
dicht oberhalb des Blattstieles abgeschnitten. Das Abschneiden des 
gegenüberliegenden Blattes wurde so vorgenommen, daß beide Blatt- 
stielstiimpfe gleich lang blieben. 


Bei einem Versuche am 3. 2. mit 6 verschiedenen Stengeln wurde nach 6 Tagen 
bei 34 Sproßstücken nur eine Ausnahme mit größerer Achselknospe bei dem an- 
gesetzten Blattstiel festgestellt (Tabelle 1). 


Tabelle 1. 


a) Länge der Achselknospe des abgeschnittenen Blattstieles. b) Länge der 
Achselknospe des belassenen, durch Agarschicht unterbrochenen Blattstieles. 


a)... 8,8. 2 05:03. DB: Bin 4 

b) 2 1 05 03 04 03 1 1,1 16 14 04 

a) 0,5 22 15 15 05 02 31 3 2,5 05 2,5 

b) 03 15 1 0,8 04 03 28 18 06 04 13 

a) 32) 25: :28":E7 4 0,8 2,5 3 25 93 2 1,7 

b) 03 0, 0,6 09 0,2 03 25 25 15 03 03 15 
Verhältnis der Lä ittelwerte a: b = 1,75. 
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In einem anderen Versuche mit 41 Sproßstücken wiesen 30 eine kürzere Achsel- 
knospe auf der Seite des angesetzten Blattstieles auf. An 11 Sproßstücken blieben 
noch nach 5 Tagen Stummel mit angesetzten Blattstielen an den Sproßstücken 
erhalten, während die gegenüberliegenden mit Ausnahme von 2 Blattstielen ab- 
gefallen waren. Im ungünstigsten Falle mit 8 zerlegten Stengeln waren an 21 Sproß- 
stücken die Achselknospen der angesetzten Blattstiele kleiner, an 15 größer. Nach 
6 Tagen blieben nur 6 Blattstielstummel, und zwar 5 davon auf der Seite des mit 
Agar Blattstieles am Stengelknoten erhalten. Hier könnte die ungleiche 
Zeit, welche zur Ausbildung der Trennungsschicht auf beiden Seiten des Knotens 
nötig war, für das Wachstumsverhältnis der Achselknospen maßgebend gewesen sein. 

a Für das entgegengesetzte 
Wachstumsverhältnisgenügt 
es schon, wenn aus unbe- 
kannten Gründen der Blatt- 
stielstummel ohne angesetz- 
ten Stiel länger hält. 

Dasselbe Ergebnis haben 
Versuche, bei denen statt 
Agar 15% Gelatine ver- 
wendet wurde. In diesem 
b am 3. 4. angestellten Ver- 
suche wurden die Schnitt- 











+7 inung mit Agarunterbrechung ie à = i 
des Blattstieles. b Der Wachst terschied der beiden flächen sowie die Gelatine- 
Achselknospen nach 5 Tagen. anstriche täglich erneuert. In 


10 gegen 3 Ausnahmsfällen 
waren die Achselknospen des Stumpfes mit angeklebtem Blattstiel kleiner (Tabelle 2). 
In einem anderen Versuch war an 17 SproBstücken die Achselknospe des an- 
geklebten Blattstieles kleiner, an 3 Stücken größer, und 2 Sproßstücke zeigten die 
gleiche Länge der Knospen. Die Gefäße verstopften sich ziemlich weit von den 
Schnittflächen mit Gelatine, und der neue Schnitt erfolgte bis zum gesunden 
Leitungsgewebe. 
Tabelle 2. 
a) Länge der Achselknospe des entfernten Blattstieles. b) Länge der Achsel- 
knospe des mit Gelatine angeklebten Blattstieles. 


a) 04 04 08 1 0,4 0,8 0,8 05 08 08 13 1 
b) 03 05 03 05 05 05 04 02 06 06 1 0,7 
a) 12 
b) 1,8 


Verhältnis der Mittelwerte a: b = 1,29. 


Eine Reihe von Versuchen wurde auch mit Blattspreiten angestellt. Bei je 
einem Blatt der Sproßstücke wurde der Stiel etwa in der Mitte durch Agar unter- 
brochen (Abb.2). Bei einem dieser Versuche (am 20.2.) war nach 4 Tagen die 
Achselknospe des angesetzten Blattes an 21 Sproßstücken kleiner und nur an 8 
größer (Tabelle 3). Später glich sich nach dem Abfallen sämtlicher Stielstummel 
das Wachstum auf beiden Seiten beinahe aus. Zu bemerken ist, daß die Blattspreiten 
in diesem Versuche der Randpartien beraubt worden waren. Von Bedeutung, 
bezüglich der Randknospen ist ein Versuch vom 25. 2. mit täglicher Erneuerung 
der Agarschichten sowie der Schnittflächen, in dem einige Spreiten entrandet 
wurden. Von 8 Sproßstücken mit unberührten Spreiten wiesen nur 2 größere 
Knospen in der Achsel des entfernten Blattes auf, während Sproßstücke mit ent- 
randeten Spreiten ein entsprechendes Verhältnis an 7 von 18 Sproßstücken zeigten. 
Besonders an apikalen Sproßstücken blieben Stielstummel des entfernten Blattes 
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Tabelle 3. 


a) Lange der Achselknospe des entfernten Blattes. b) Lange der Achselknospen 
des entrandeten Blattes mit Agareinlage im Blattstiel. 


a) 06 18 05 1 12 0,7 0,4 1 0,6 0,9 0,8 0,4 
b) 0,5 12 06 0,9 1,5 04 08 09 06 09 09 05 
a) 04 12 25 1 13 15 05 06 05 12 07 3,5 
b) 045 1,3 14 09 15 1,3 04 04 04 08 06 0,6 
a) 25 02 0,25 0,6 06 06 0,5 15 2 

b) 18 0,2 0,2 05 04 05 05 12 15 


Li 


Verhältnis der Mittelwerte a: b = 1,26. 


länger erhalten, als die durch Agar mit den Spreiten verbundenen. Damit hängt 
auch die stärkere Entwicklung der Achselknospe auf der Seite der Spreite zusammen. 

Mit dem Alter der Versuchspflanzen nehmen diese Hemmungen zu, wie ein 
Versuch vom 20.4. an 16 Sproßstücken mit 6% Agar und an 10 Sproßstücken mit 
20% Gelatine als Verbindungsmittel der Schnittflächen zeigte. Nach 4 Tagen 
hatten von 16 Sproßstücken mit Agarverband 12 eine kleinere Achselknospe auf 
der Seite der Blattspreite, 3 eine größere. In einem Falle waren beide Knospen 
gleich groß. Durch den Gelatineverband erhielt man die entsprechenden Zahlen 
6, 1, 3. Bei anderen Versuchen wurde der Mißerfolg durch das Unterlassen der 
Schnitt- und Agarerneuerung sowie auch durch den ungleichen Erhaltungsgrad 
der Blattstielst 1 auf beiden Seiten verursacht. Schon kleine Unterschiede 
in der Länge der gegenüberliegenden Blattstielst 1 können zu gerade ent- 
gegengesetzten Versuch führen. Diese hängen größtenteils auch von 
der abweichenden Beschaffenheit der einzelnen Sproßstücke ab. Gestützt wird diese 
Annahme durch nachfolgenden Versuch, in dem die Schnittflächen und die Agar- 
schichten vom Anfang an (am 14. 2.) viermal erneuert wurden. Nach 9 Tagen, als 
die Blattstiele auf der Seite der angesetzten Spreiten mit Ausnahme des obersten 
Sproßstückes-abgefallen waren, wurden in 6 Fällen auf dieser Seite größere Achsel- 
knospen, in 9 Fällen kleinere vorgefunden. Die bedeutend größere Entwicklung 
der Knospen in der Achsel der angesetzten Blätter ist auf das frühere Abfallen dieser 
Stielstummel zurückzuführen. Wahrscheinlich sind die aus den apikalen Blättern 
durch Agar sich fortpflanzenden Hemmstoffe mehr beschränkt. 

Am 28. 3. wurde ein entsprechender Versuch mit Gelatineeinlage an 24 Sproß- 
stücken angestellt mit dem Erfolg, daß sich nach 5 Tagen die Achselknospen der 
angeklebten Blattspreiten in 15 Fällen weniger und nur in 3 Fällen stärker ent- 
wickelten. An den restlichen Sproßstücken waren beide Knospen gleich lang. 
Da die Schnittflächen inzwischen nicht erneuert wurden, war an ihnen eine Peri- 
dermbildung kenntlich. Die festgestellten Knosp terschiede waren bereits vor 
dieser Peridermausbildung eingeleitet. 














2. Über die Beeinflussung des Knospenwachstums durch in Agar 
eingefangene Hemmstoffe. 

Die bisher beschriebenen Versuche führen zu dem Ergebnis, daß aus 
Bryophyllum-Blättern Stoffe ausgehen, die das Wachstum der Achsel- 
knospen bestimmen. Um sie von den Blättern abzusondern, wurden diese 
an ihrer Basis quer zugeschnitten und auf eine etwa 2 mm starke 3% 
Agarplatte fest aufgesetzt in zugedeckten Kristallisierschalen von 7—10 cm 
Durchmesser (Abb. 3a). Die Behandlung des Agars mit Blättern erfolgte 
bei etwa 20° und bei gedämpftem Licht und dauerte wenigstens 4 Stunden, 
wurde aber auch bis auf mehrere Tage verlängert. Die Schnittflächen 
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wurden öfters erneuert, manchmal wurde auch die bereits belegte Agar- 
schicht wieder mit anderen frischen Blättern behandelt. Nachher wurde 
der Agar durch Erwärmen verflüssigt und in kleine Probiergläser von 
etwa 0,5 ccm zum Erstarren eingegossen. Dann wurden Blattstielstummel 
eingeführt, wie auf Abb. 35 ersichtlich. Zum Vergleich wurde der andere 
Blattstiel in ein Probierröhrchen mit reinem Agar hineingesteckt. Die 
so behandelten Sproßstücke wurden auf eine mit Filtrierpapier bedeckte 
Sandschicht gelegt und zeitweilig der Agar in den beiden Röhrchen 
erneuert. Die Versuchsergebnisse beweisen, daß aus Blättern irgendwelche 





Abb. 3. a Auf einer Agarplatte zum Einfangen der Hemmstoffe aufgestellte Bryophyllum- 
Blätter. b Versuchsanordnung mit den Probierröhrchen links mit reinem Agar, rechts mit 


Hemmstoffagar gefüllt. c Der Wachst t hied der Knospen nach 6 Tagen, die 
Knospe auf der Seite des Hemmstoffagars kleiner. d Ein noch nach 25 Tagen bestehender 
Unterschied. 





Stoffe in den Agar eindringen, die das Wachstum der Achselknospen 
hemmen. Diese werden hier Hemmstoffe genannt. 


Am 31. 3. wurden 2 Versuchsreihen mit 24 bzw. 48 Stunden mit Blättern 
behandeltem Agar angestellt. Bereits nach 4 Tagen war im ersten Fall die Ent- 
wicklung der Achselknospe auf der Seite des Agars mit Hemmstoff an 14 Sproß- 
stücken schwächer, an 4 stärker als auf der Seite mit reinem Agar; 8 zeigten keinen 
Unterschied der beiden Achselknospen. Die in reinen Agar eingesetzten Blattstiele 
fielen auch früher ab als die anderen. Bei der 2. Sproßstückreihe waren die ent- 
sprechenden Zahlen 6, 2, 6. Folgender Versuch wurde am 3.4. unternommen. 
Zuerst wurde Agar 3 Tage der Beeinflussung durch Blätter ausgesetzt und später 
bis 11mal (3mal täglich) erneuert. Die Dauer der Beeinflussung des Agars durch 
Blätter bewegte sich zwischen 4—14 Stunden. Bei fortgesetztem Blattstielabfall, 
zunächst ausschließlich auf der Seite des reinen Agars, blieben nur wenige Sproß- 
stücke mit beiderseits erhaltenen Blättern zurück. Anden übrigen wurden immer auch 
die restlichen Blattstiele abgeschnitten, um ihre einseitige Wirkung auszuschließen. 
Nach 6 Tagen waren die Achselknospen auf der Seite des Agars mit Hemmstoff 
in 20 Fällen kleiner und nur in 4 Fällen größer als auf der Seite des reinen Agars. 
In den übrigen 8 Fällen waren beide Achselknospen gleich groß. Nach 18 Tagen 
waren nur in einem Falle beide Knospen gleich groß, dagegen stieg die Anzahl der 
Sproßstücke mit kleineren Knospen auf der Seite des reinen Agars auf 11. Dieses 
geänderte Wachstumsverhältnis wurde nicht unmittelbar durch die stoffliche Beein- 
flussung verursacht, da alle Blattstiele bereits lange vorher abgefallen waren. Die 
Tabelle 4 bezieht sich auf einen anderen Versuch vom 28.3., bei dem der Inhalt 
der Röhrchen täglich 2—3mal erneuert wurde. Die Blattstiele blieben auch hier auf 
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der Seite des Agars mit Hemmstoff länger erhalten und dunkelgrün gefärbt, während 


die gegenüberliegenden bereits verblaßt oder abgegliedert waren. Nach 6 Tagen 
wiesen von 46 Sproßstücken 38 eine kleinere Achselknospe auf der Seite des Hemm- 


agars auf. 
Tabelle 4. 


a) Länge der Achselknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 
knospe auf der Seite des Agars mit Diffusat aus Bryophyllum-Blättern. 


a) hé: rd LT LE 15 27 05 LT 08 07 
b) 1,3 0,9 2,2 2 15 1 13 25 03 04 04 15 
a) 0,7 12 17 2 15 22 25 12 15 15 28 18 
b): 7: Oy en, en re A. LS 
a) 14 15 18 18 08 09 03 17 03 06 2 0,8 
b) 08 04 06 12 05 08 03 12 03 08 05 18 
a) 3 2 2 0,5 25 2 1,7 18 12 0,6 

b) 18 15 16 03 03 02 1 0,3 08 0,4 


Verhältnis der Mittelwerte a : b = 1,51. 


Bei Pflanzen, deren Blätter nur eine beschränkte Menge von organischen Stoffen 
besitzen, wie Scrophularia nodosa (DosTAL, 1909), hängt die Hemmungswirkung der 
Blätter von ihrer Beleuchtung ab. Davon ließ sich bei Bryophyllum-Blättern nur 
wenig bemerken, denn auf Kosten der in den Chloroplasten reichlich enthaltenen 
Stärke hemmt das belassene Blatt das Wachstum seiner Achselknospe an einblätt- 
rigen Sproßstücken im Dunkeln ebenso regelmäßig wie im Liebt. Wird von beiden 
Blättern nur eines mit schwarzem Papier verdunkelt, so erreicht oft der Hemmungs- 
unterschied auf beiden Seiten die zu regelmäßig stärkerem Heranwachsen der 
Achselknospe des verdunkelten Blattes nötige Stufe nicht. Das Ergebnis eines 
Versuches vom 12. 4. deutet auf eine ungleiche Erzeugung der Hemmstoffe im Licht 
und im Dunkeln. Der eine der beiden Blattstiele wurde mit Agar behandelt, der 
samt den aufgesetzten Blättern im Licht belassen, der andere mit Agar, der unter 
sonst gleichen Bedingungen im Dunkeln behalten wurde. Nach 5 Tagen zeigten 
9 Sproßstücke größere Achselknospen auf der Seite des Hemmstoffes aus ver- 
dunkelten Blättern, 3 Sproßstücke auf der Seite des Hemmstoffes aus beleuchteten 
Blättern. 2 Sproßstücke hatten auf beiden Seiten gleiche Knospen. Auch der deut- 
lich hellere Ton und die leichtere Ablösung der Blattstiele auf der Seite des Agars von 
den verdunkelten Blättern sprechen für die schwächere Erzeugung des Hemmstoffes. 

Um die Wirkung der sich entwickelnden Randknospen auf die Hemmstoffe in 
Blättern festzustellen, wurden teils Blätter mit bereits heranwachsenden Rand- 
knospen, teils Blätter nach deren Entfernung auf den Agar aufgesetzt. Nach 
2 Tagen begannen die Blattstiele abzufallen, zuerst die mit Hemmagar aus knospen- 
tragenden Blättern behandelten. Später war jedoch hierin kein Unterschied bemerk- 
bar. Nach 6 Tagen zeigten 9 Sproßstücke eine kleinere Achselknospe auf der Seite 
des Hemmagars aus Blättern mit Randknospen und 5 das entgegengesetzte Ver- 
hältnis. 5 Sproßstücke wiesen auf beiden Seiten gleich große Achselknospen auf. 
In einem Versuche vom 11.4. waren die entsprechenden Zahlen 7, 11, 3, in einem 
anderen vom 27.4. 6, 8, 2. Daraus können keine bestimmten Schlüsse bezüglich 
der Wirkung der Randknospen gezogen werden. 


Zum Vergleich mit einer anderen Knospenart und zum Feststellen 
der Artgleichheit der Hemmstoffe aus Bryophyllum-Blättern wurden 
ähnlich eben treibende Knospen von Syringa vulgaris nach Abschneiden 
der schuppenförmigen Blätter auf Agarplättchen aufgesetzt. 


Am 28.3. wurde Agar, auf dem Syringa-Knospen von 15 mm Länge während 
25 Stunden gelassen wurden, mit reinem Agar verglichen. Der Blattstielabfall 
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erfolgte auf der Seite des reinen Agars. Nach 6 Tagen waren die Knospen an 
13 Sproßstücken auf der Seite des Syringa-Agars kleiner, an 3 größer und an 3 
auf beiden Seiten gleich (Tabelle 5). Am 4.4. wurde der Versuch mit einem ähn- 
lichen Ergebnis wiederholt, die entsprechenden Zahlen waren 1,7. Bei der noch- 
maligen Messung am 7. Tage zeigte sich bei den zur Zeit der ersten Messung gleich 
großen Knospen, jetzt ohne Blattstiele, ein Übergewicht auf 
der Seite des mit Syringa-Knospen behandelten Agars. 


Tabelle 5. 

a) Länge der Achselknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 
knospe auf der Seite des Agars mit Diffusat aus Syringa vulgaris-Knospen. 

a) 04 04 2 03 04 22 15 15 18 04 05 15 
b) 04 04 06 03 05 04 03 04 15 03 03 2 
a) 13 05 15 3 05 12 15 

b) 04 06 07 18 04 04 0,4 
Verhältnis der Mittelwerte a : b = 1,85. 


Nicht ohne Interesse war die Hemmungswirkung der aus Bryophyllum-Blatt- 
stielen in den Agar eingefangenen Stoffe mit der Hemmungswirkung der Blatt- 
stiele selbst zu vergleichen. Dazu wurde am 4. 4. der eine Blattstiel auf die Hälfte 
verkürzt und mit einem Probierréhrchen mit Agar, auf dem 24 Stunden lang 
Blattstiele aufgesetzt waren, versehen. Die Erneuerung der Schnittflächen auf dieser 
Seite, wie auch des Agars, fand in 4 Tagen täglich statt. Vom 4. Versuchstage 
fingen diese Blattstiele an abzufalien, während die anderen, unberührt gelassenen 
ganzen Blattstiele sämtlich erhalten blieben. An 18 Sproßstücken waren die 
Achselknospen auf der Seite des Agars größer und nur an 2 kleiner als die auf der 
Seite des ganzen Blattstieles gelegenen. Es werden danach im unberührten Blatt- 
stiel am Sproßstück mehr Hemmstoffe gebildet, als sich aus den abgetrennten Blatt- 
stielen in der hier angegebenen Weise in Agar überführen lassen. 


3. Über den Einfluß der Gewebebreie und Preßsäfte 
auf die Knospenkorrelation. 

Mit der Wirkung der Hemmstoffe, die sich nach den vorhergehenden 
Ergebnissen in Agar einfangen lassen, wurde die Wirkung von zermah- 
lenen Pflanzenteilen und den daraus erzeugten PreBsäften oder Extrakten 
verglichen. 

Am 3.3. wurden Blätter samt Randknospen in einer Porzellanschale zerrieben 
und der dünne Brei mit 6% verflüssigtem Agar vermengt. Obne Erneuerung der 
Masse war nach 6 Tagen von insgesamt 15 Sproßstücken an 14 die Achselknospe 
des Blattstieles mit Breiagar größer als in der Achsel des Blattstieles mit angesetztem 
Probierröhrchen mit reinem Agar. Mehrmals blieben die Blattstiele auf der 
Seite des reinen Agars erhalten, wenn sie auf der Seite des Rreiagars ver- 
faulten und abfielen. In einem Versuch vom 5.4. wurden die Stoffe öfter er- 
neuert, bis die Blattstiele begannen abzufallen, und zwar zunächst auf der Seite 
des Agars mit dem Brei aus zermahlenen Achselrosetten. An 19 Sproßstücken war 
nach 6 Tagen die Achselknospe auf der Seite des Breiagars größer, an 12 kleiner 
geworden, und an 5 waren die Knospen auf beiden Seiten gleich groß. Danach kann 
man diesen Organbreien eine dem Einfluß lebender Pflanzenteile entgegengesetzte, 
d.h. wachstumsfördernde Wirkung zuschreiben. 

Am 12.4. wurde auf je einen Blattstiel Blattbrei gegeben, der bereits 6 Tage 
bei Zimmertemperatur gehalten worden war, auf den anderen ein aus ähnlichem 
Pflanzenmaterial frisch hergestellter Brei in Probierröhrchen angebracht. Letzterer 
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wurde täglich durch einen neu zubereiteten ersetzt. Bald danach trat der 
Blattstielabfall besonders auf der Seite des alten Breies ein. Nach 4 Tagen war 
dieser bereits stark verschimmelt. In 12Fällen waren die Achselknospen auf 
der Seite des alten Breies größer, in 1 kleiner und in 2 Fällen gleich groß, wie auf 
der Seite des unzersetzten Breies, was die Annahme von NËmec (1930) von dem 
Einfluß der Mikroben in Pflanzenbreien unterstützt, im Gegensatz zur Annahme 
von Wundhormonen. Näheres über das Wachstumsverhältnis der Knospen ist aus 
der Tabelle 6 ersichtlich. 

Bei täglich wiederholter Verletzung eines der beiden Blattstiele durch Ab- 
schneiden von etwa 0,5 mm am Blattstielende konnte nach 6 Tagen an 11 Sproß- 
stücken an der Seite des verletzten Blattstieles größere und nur an 2 kleinere Knospen- 
entwicklung wahrgenommen werden. In 2 Fällen waren beide Knospen gleich groß. 


Tabelle 6. 


a) Länge der AchseJknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 
knospe auf der Seite des Bryophyllum-Blattbreies. 
a) 02 06 04 03 0,7 08 06 08 03 
b) 06 09 04 035 1,2 0,95 05 1 0,5 
a) 0,7 06 0,4 
b) 1 0,6 0,5 
Verhältnis der Mittelwerte a : b = 0,68. 


Zu bemerken ist, daß auch die Injektion von filtriertem Preßsaft zu demselben 
Ergebnis führt. Je ein Blattstiel wurde von seiner Schnittfläche aus mit dem Saft aus 
zerriebenen Bryophyllum-Blattern mittels Injektionsnadel zweimal täglich so stark 
eingespritzt, daß sich der Blattstiel dunkel verfärbte. In den anderen Blattstiel wurde 
eine beinahe gleiche Menge Leitungswasser eingespritzt. Nach 2 Tagen wurde dies 
überflüssig, da die Blattstiele, und zwar in 4 Fällen ausschließlich auf der Seite der 
Preßsaftinjektion und in 2 schon auf beiden Seiten abgefallen waren. Nach 5 Tagen 
war in 10 Fällen die Achselknospe des mit Blattpreßsaft behandelten Blattstieles 
größer und nur in einem Falle kleiner. In weiteren 2 waren die Knospen gleich. 

Ferner wurde auch ein aus Knospen von Syringa vulgaris hergestellter Brei 
geprüft, dem, da er sehr dick war, 2—3 Wassertropfen auf jedes Probierröhrchen 
beigefügt werden mußten. Am anderen Blattstiel diente 3% Agar zur Kontrolle. 
Das Ergebnis zeigte nach 5 Tagen, daß zwar alle Blattstiele auf der Seite des Brei- 
agars früher abgefallen waren, das Wachstum der Achselknospe jedoch auf dieser 
Seite in 15 Fällen gehemmt erschien und nur in den restlichen 5 Fällen beide Achsel- 
knospen gleich groß waren. Schließlich wurden auch austreibende Knospen von 
Quercus pedunculata von etwa 15 mm Länge zur Herstellung des Breies verwendet 
und nach Wasserzusatz auf den Blattstielen geprüft. Nach 2 Tagen blieben an 
im ganzen 15 Sproßstücken nur 2 Blattstiele auf der Seite des Knospenbreies er- 
halten, während auf der Seite des reinen Agars noch 6 waren. An 7 Sproßstücken 
waren nach 4 Tagen die Knospen auf der Seite des Breiagars größer und nur in 
2 kleiner als auf der Seite des reinen Agars. An den restlichen 6 Sproßstücken waren 
die Knospen gleich groß. Nach 7 Tagen hatten sich jedoch an 4 davon die Achsel- 
knospen auf der Seite, wo der Knospenbrei eingewirkt hatte, schwächer entwickelt 
als auf der anderen Seite. Es tritt also auch ein Umschlag im Knospenverhältnis 
ein, wenn fördernde Einflüsse vorübergehend einwirken, wie dies bei Anwendung 
von Hemmstoffen der Fall war. 

Zur teilweisen Trennung der Bestandteile der aus jungen Syringa-Trieben 
hergestellten Breie wurden diese mit reinem Äthyläther ausgeschüttelt und der nach 
dem Abdämpfen der abgezogenen Ätherschicht zurückbleibende Rest mit 3 oem 
destilliertem Wasser und 3 g verflüssigtem 6%-Agar vermischt. Auf einem Blatt- 
stiel der einknotigen Sproßstücke wurde am 9.4. reiner Agar, auf dem anderen 
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Agar mit dem Extrakt angebracht. Die mit Extraktagar belegten Blattstiele ver- 
färbten sich bald braun, und am 4. Tage waren bereits 17 davon abgefallen, während 
auf der Seite des reinen Agars alle noch erhalten waren. Nach 5 Tagen waren in 
15 Fällen die Achseknospen auf der Seite des Extraktagars größer, in 7 Fällen kleiner, 
in 9 Fällen konnten keine Unterschiede bemerkt werden. Das Ergebnis eines in 
derselben Weise angestellten Versuches mit Bryophyllum-Blattextrakt zeigt Tabelle 7, 
woraus folgt, daß auch ätherische Auszüge das Knospenwachstum einseitig fördern. 


Tabelle 7. 


a) Länge der Achselknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 
knospe auf der Seite des Agars mit Ätherextrakt von Bryophyllum-Blattbrei. 
a) 0,7 04 05 2 0,6 03 08 04 15 04 07 15 
b) 13 03 12 18 08 035 0,9 06 12 06 07 18 
Verhältnis der Mittelwerte a : b — 0,85. 


4. Über den Einfluß des Wuchsstoffes auf das Wachstumsverhältnis 
der Achselknospen. 

Um die Beschaffenheit der Stoffe, die sich aus Blättern zu den Achsel- 
knospen auch durch die Agar- oder Gelatineschichte fortpflanzen und die 
in den Agar eingefangen werden können, zu erkennen, wurden zunächst 
Versuche mit dem bekannten Wuchsstoff angestellt. 


Am 16.4. wurden 3—4 Spitzen von Avena-Koleoptilen auf die Schnittfläche 
je eines Blattstieles mit Gelatine angeklebt, während die Schnittfläche des anderen 
Blattstieles mit 3 Stücken von Koleoptilbasis belegt wurde. Am folgenden Tage 
wurden sowohl die Spitzen als auch die Kontrollstücke durch frische ersetzt und die 
Schnittflächen erneuert. Nach 5 Tagen waren die Achselknospen auf der Seite der 

ilspitzen in 7 Fällen kleiner, in 5 größer und in 3 gleich groß. Weiter wurden 
Spitzen von Zea Mays-Koleoptilen nach der üblichen Methode (WENT 1928) dicht 
auf Agarplättchen für 6 Stunden aufgesetzt und diese nach Verflüssigung in kleine 
Probiergläser überführt. Von den 6 Sproßstücken zeigten 4 schwächeres Wachstum 
der Achselknospe auf der Seite des Agars mit Auxin als auf der des reinen Agars. 
Abb. 4 führt einen anderen Versuch vor. 

Einige Versuche wurden auch mit dem Rhizopin NıeLsens (1928) angestellt, 
das von Rhizopus suinus in das flüssige Medium, nach Einimpfen des Pilzes auf 
Filtrierpapier, binnen 9 Tagen bei 35° abgegeben wurde. Die Rhizopin enthaltende 
Nährflüssigkeit nach Taımann und Dox (1933), nämlich Pepton Witte 1%, Glukose 
2%, KH,PO, 0,05% MgSO, 0,05%, FeCl, in Spuren, wurde filtriert und entweder 
in der ursprünglichen Konzentration oder nach Eindampfen mit dem 6% Agar 
vermischt. Damit wurde am 12. 1. ein Blattstiel behandelt, der andere mit 
dem Agar, der nur mit der Nährflüssigkeit von entsprechender Stärke vermischt 
wurde. 7 Sproßstücke hatten nach 10 Tagen die Achselknospen auf der Seite des 
Rhizopins größer, die anderen 5 kleiner, in3 Fällen ließ sich kein Unterschied zwischen 
den Knospen bemerken. In diesem Versuche wurde die ursprüngliche Rhizopin- 
konzentration durch Vermischen mit Agar auf die Hälfte herabgesetzt. Erhöhte 
man sie jedoch durch Verdampfen-etwa zweimal, so zeigte sich nach derselben Zeit 
an 6 Sproßstücken eine deutliche Hemmung durch den Rhizopinagar im Gegensatz 
zum Agar mit der entsprechend stark zubereiteten Nährlösung, an 3 Sproßstücken 
waren die Knospen auf der Rhizopinseite größer, an 2 gleich denen der Seite mit 
Nähragar. In einem Versuche vom 14. 1. blieb je ein Blattstiel der isolierten SproB- 
stücke frei, der andere wurde abwechselnd, wie die Sproßstücke von der Basis zur 
Spitze der Mutterpflanze aufeinanderfolgen, in den Rhizopinagar bzw. in den Nähr- 
agar eingeführt. Waren beide Blattstiele gleich lang, so war unter 15 Sproßstücken 
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nur ein Ausnahmefall mit größerem Knosp hstum auf der Seite des N 
sichtbar. Auch in anderen Versuchsanordnungen trat diese hemmende Wirkung solcher 
einseitiger Agarbelege klar hervor. Die Größe der Achselknospen zeigte, daß der 
Rhizopinagar das Wachstum bedeutend stärker hemmt als der rhizopinfreie Nähragar. 
Als Wuchsstoffquelle wurden auch junge Bellis perennis-Blütenstände benützt. 
Auf die Schnittfläche eines Blattstieles wurde ein junges Blütenkôpfchen, auf die 
des anderen ein Stück ausgewachsenen Blütenstieles mit Gelatine angeklebt. 





b 








Abb. 4. a Ein isoliertes Sproßstück Abb. 5. a Ein Bryophyllum-Sproßstück, rechts 
links mit reinem Agar, rechts mit mit einem jungen Blütenköpfchen von Bellis 
Zea - Wuchsstoffagar durch Blatt- perennis, links mit einem Basalteil eines aus- 
stiele behandelt. b Dasselbe gewachsenen Blütenstieles belegt. b Dasselbe 
Sproßstück nach 5 Tagen. Sproßstück nach 6 Tagen. 


Auch ohne Schnitterneuerung wurden die Achselknospen durch die jungen, noch 
geschlossenen Blütenköpfchen gehemmt (Abb.5). An 20 Sproßstücken war die 
Knospe auf der Seite des Köpfchens kleiner und nur in 2 größer. 2 Sproßstücke 
zeigten eine gleichmäßige Entwicklung (Tabelle 8). Blattstiele mit Blütenständen 
blieben lange frisch, während die mit den Schaftstücken bald verfaulten. 


Tabelle 8. 
a) Länge der Achselknospe des Blattstieles mit angeklebtem Basalstück des 
gestreckten Blütenstieles von Bellis perennis. b) Länge der Achselknospe des Blatt- 
stieles mit angeklebtem jungem Blütenköpfchen. 


a) 25 4 1 35 18 07 12 12 08 06 12 
b) 18 2 1 1 1 1 03 0,3 05 02 06 

a) 23 15 03 12 17 02 22 15 04 09 15 

b) 2 12 1 12 13 02 13 1 92 0,7 11 

a) 13 2,7 

b) 05 12 Verhältnis der Mittelwerte a: b = 1,73. 


Schließlich wurden zu demselben Zwecke am 24. 4. schon geöffnete Blüten von 
Prunus avium auf Agarplättchen mit stark verkürzten Stielen dicht aufgesetzt, 
auf andere wieder Fruchtknoten allein gestellt. Nach 16stündiger Behandlung 
wurden diese Plättchen entweder auf etwa 5 mm Fläche zugeschnitten und auf die 
Blattstielenden gelegt oder verflüssigt und in Probierröhrchen eingegossen. Nach 
7 Tagen waren 8 Sproßstücke mit größerer und 12 mit kleinerer Achselknospe 
auf der Seite des mit Fruchtknoten behandelten Agars. Die Hemmungswirkung 
des von ganzen Blüten beeinflußten Agars war noch deutlicher, die entsprechenden 
Zahlen waren 5, 18. 2 Sproßstücke hatten gleiche Knospen. 


5. Über die Beeinflussung des Knospenwachstums durch Diastase, 
Speichel, Zucker, Säuren usw. 
Die Feststellung gleicher Wirkungen gewisser Stoffe auf das Streckungs- 
wachstum der Haferkoleoptile besonders durch SEUBERT (1925) bildete 
die Grundlage folgender Versuche. 
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Zunächst wurde 5% Diastase (Maltin Merck), mit 3% Agar vermischt, ver- 
wendet, mit dem Ergebnis, daß von 6 Blattpaaren nur bei 1 die Achselknospe auf 
der Diastaseseite größer war. Diese Hemmungswirkung hängt von dem frischen 
Zustand des Diastaseagars ab, denn in einem Versuch vom 13.4., in dem zwar 
die Schnittflächen erneuert, aber die Diastase nicht ersetzt wurde, waren 10 Achsel- 
knospen auf der Diastaseseite größer, 3 kleiner und 3 gleich groß wie auf der anderen 
Seite. In einem anderen Versuch vom 16. 4. wurde eine 5% Mischung von Malz- 
extrakt (Maltyl Gehe) mit 3% Agar geprüft. Vom 3. Tage an fielen von 15 Blatt- 
stielen 9 auf der Seite des reinen Agars ab, auf der Seite des Malzextraktes blieben 
alle bis auf einen erhalten. Nach 5 Tagen waren 8 Knospen auf der Seite des reinen 
Agars größer, 4 kleiner und 2 gleich groß (Tabelle 9). 


Tabelle 9. 
a) Länge der Achselknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 
knospe auf der Seite des Agars mit 5%igem Malzextrakt (Maltyl Gehe). 
a) 0,4 05 08 12 13 1 1 05 06 1 0,8 0,8 
b) 0,2 05 0,8 13 1 0,5 13 06 04 08 05 0,7 
a) 0,5 18 
b) 04 1,9 Verhältnis der Mittelwerte a : b = 1,12 


Am 12. 4. wurde der Speichel im 3%-Agar mit reinem 3%-Agar verglichen. 
Auch hier fielen nach 3 Tagen 5 Blattstiele auf der Seite des reinen Agars und nur 1 
auf der Seite des Speichelagars ab. 12 Knospen waren auf der Seite des Speichel- 
agars kleiner, 5 größer und 1 gleich groß. Wurde je 1 Blattstiel täglich mit unver- 
dünntem Speichel, der andere mit destilliertem Wasser eingespritzt, so ließ sich 
vom 2. Tage an ein regelmäßiger Abfall der mit Wasser behandelten Blattstiele 
feststellen, und nach 4 Tagen waren 7 Knospen auf dieser Seite größer, 2 kleiner und 
1 gleich groß (Tabelle 10). 

Tabelle 10. 

a) Länge der Achselknospe des mit destilliertem Wasser eingespritzten Blatt- 
stieles. b) Länge der Achselknospe des mit Speichel eingespritzten Blattstieles. 
a) 13 06 1,5 17 08 15 15 09 08 0,6 
b 13 ° 08 08 13 05 05 08 0,7 1 0,4 

Verhältnis der Mittelwerte a : b = 1,38. 


De schon eine leichte Ansäuerung nach STRUGGER (1932) eine starke Wachs- 
tumszunahme bedingt, wurde die Einwirkung von Mono- mit der des Dinatrium- 
phosphat verglichen. Am 5.4. wurde je 1 Blattstiel in ein Probierrôhrehen mit 
0,1 Mol NaH,PO, bzw. mit 0,1 Mol Na,HPO, in 3% Agar eingeführt. Der Blatt- 
stielabfall war auf der Seite des alkalischen Salzes etwas früher. Nach 4 Tagen 
waren 13 Knospen auf der Seite des sauren Salzes kleiner und nur 3 größer, 5 gleich 
groß. Nach 14 Tagen waren 3 von diesen Knospen stärker entwickelt auf der Seite 
des alkalischen Phosphates (Tabelle 11). Die Förderung des Knospenwachstums 
durch 0,1 Mol Dinatriumphosphat zeigte sich auch bei einem Vergleich mit reinem 


Tabelle 11. 

a) Länge der Achselknospe auf der Seite des Agars mit 0,1 Mol. Mononatrium- 

phosphat. b) Länge der Achselknospe auf der Seite des Agars mit 0,1 Mol. Di- 
natriumphosphat. 

a) 06 0,85 12 03 03 0,6 0,2 


0,9 0, 0,9 B 
b) 05 09 13 04 0,35 0,6 0,35 0,9 0 1,2 

0,8 

6 


3 0 
‚4 L 0, 


wo 


a) 04 06 05 0,8 0,8 05 0,4 
b) 0,35 09 05 1 1 0,5 04 0, 
Verhältnis der Mittelwerte b : a =* 1,14. 
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Agar an 14 SproBstücken, an denen 13 Achselknospen auf der Seite dieses alkalischen 
Salzes größer waren (Tabelle 12). 
Tabelle 12. 
a) Länge der Achselknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 

knospe auf der Seite des Agars mit 0,1 Mol. Dinatriumphosphat. 

a) 0,9 08 04 0,6 12 04 05 0,5 0,4 11 02 05 

b) 15 #1 0,6 0,75 14 07 09 07 06 09 03 0,9 

a) 04 0,6 

b) 0,5 0,8 Verhältnis der Mittelwerte a : b = 0,7. 


Versuche mit Zucker führten zu einem schwankenden Ergebnis. Am 10.4. 
wurde je 1 Blattstiel täglich mit 5% Traubenzuckerlösung, der andere mit Wasser 
eingespritzt. Nach 5 Tagen waren 12 Achselknospen von 15 kleiner in der Achsel 
der mit Zuckerlösung behandelten Blattstiele. Am 13.4. wurde auf einem Blatt- 
stiel Agar mit 70% Saccharose, auf dem anderen reiner Agar angebracht und nach 
3 Tagen 8 Achselknospen auf der Zuckerseite größer vorgefunden, 1 kleiner und 
4 gleich groß. Diese Saccharoselösung führte auch zu einem frühzeitigen Abfall der 
Blattstiele, die stark plasmolysiert erschienen (Tabelle 13). Vergleichende Versuche 
mit 1% und 5% Glukose in Agar zeigten einen deutlichen H influß dieser 
schwächeren, im Gegensatz zu den stärkeren, bis 36% Glukoselösungen. 


Tabelle 13. 
a) Länge der Achselknospe auf der Seite des reinen Agars. b) Länge der Achsel- 
knospe auf der Seite des Agars mit 70%iger Saccharoselösung. 
a). O4 06:18. 08: 07 DE 08-4 4 0,5 0,4 0,5 
D OÙ D 17 0 01, 5,07 1! 45 0,6 0,6 0,8 


a) 0,3 
b) 0,7 Verhältnis der Mittelwerte a : b = 0,9. 





6. Versuche über die Verbreitung der Blatthemmungen durch die 
Diffusion verhindernde Gegenstände. 

Die Art der Einflüsse der Blätter sollte in einem am 5. 4. angestellten Versuch 
näher bestimmt werden, in welchem ein Blatt an isolierten Sproßstücken entfernt 
und das andere im Blattstiel quer 
durchgeschnitten wurde. Zwischen 
beide Schnittflächen wurde ein Stück 
Stanniol eingeklebt. Nach 5 Tagen 
waren 20 Achselknospen auf der Seite 
des belassenen Blattes kleiner, 7größer 
und 5 zeigten keinen Unterschied. Der 
freieBlattstielstummelwardabeistark 
eingeschrumpft, während der gegen- 
überliegende mit Stanniol frisch 
erschien. Mit diesem Unterschied i 
könnte man das einseitige Uber- | Abb. 6. Ein isoliertes Sproß- 
gewicht des En ge in 4 stück mit Platineinlage. 
Zusammenhang bringe: 

In anderen = À vom 15. 4. wurden an entblätterten Sproßstücken teils 
Platin-, teils Glimmerblättchen zwischen den Blattstielstumpf und den einseitig 
angesetzten Blattstiel eingeklebt. (Abb. 6.) Diese Schnittflächen wurden täglich 
erneuert. An 18 Sproßstücken mit dazwischengelegtem Platin waren 12 kleinere und 
2 größere Achselknospen auf der Seite des angesetzten Blattstieles. Eine ebenfalls 
aus 18 Sproßstücken bestehende Versuchsreihe mit eingesetztem Glimmerblättchen 
zeigte 8 Knospen auf der Glimmerseite kleiner und 4 größer. Bei den restlichen 
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Sproßstücken waren die Knospen gleich. Aus den Tabellen 14, 15 ist-das Wachs- 
tumsverhältnis der Knospen nach einem Versuch vom 25. 4.—28. 4. ersichtlich. 
Tabelle 14. 

Länge der Achselknospe auf der Seite des abgeschnittenen Blattstieles. b) Länge 
der Achselknospe des belassenen, jedoch mit Platinplättchen unterbrochenen Blatt- 
stieles. 

a) 04 04 06 04 04 04 0,35 04 0,65 0,62 0,45 

b) 04 03 04 03 0,38 0,35 0,35 04 0,65 0,6 0,25 

a) 0,4 0,4 04 042 0,4 0,2 0,6 

b) 03 035 0,6 0,45 0,3 0,25 0,5 
Verhältnis der Mittelwerte a:b = 1,11. 


Tabelle 15. 

a) Länge der Achselknospe auf der Seite des abgeschnittenen Blattstieles. 
b) Länge der Achselknospe auf der Seite des belassenen, jedoch mit Glimmerplättchen 
unterbrochenen Blattstieles. 

a) 02 04 0,25 08 04 04 02 0,25 04 0,35 05 

b) 0,23 05 0,25 06 0,38 0,5 02 0,22 03 0,4 0,5 

a) 0,35 0,3 04 03 08 0,42 0,4 

b) 03 03 037 03 07 0,38 0,4 

Verhältnis der Mittelwerte a : b = 1,04. 


7. Besprechung der Versuche. 
Nach der von PAÂL (1918) als erstem beim Erforschen der photo- 
tropischen Leitung angewandten Methode wurde der wachstumshemmende 
Einfluß der Blätter bzw. der Blattstiele über die Schnittflächen und leb- 
lose Mittel geleitet. Das Ergebnis dieser mehrmals wiederholten Versuche 
wies bestimmte Hemmstoffe nach, die eine ähnliche, allerdings etwas 
abgeschwächte Wirkung ausüben, wie die mit den Sproßanlagen organisch 
verbundenen Blattstiele bzw. Blattspreiten. Die Ausnahmefälle sind auf 
unzulängliche Verbindung mit dem Agar zurückzuführen, da die besser 
an den Schnittflächen haltende Gelatine befriedigendere Ergebnisse zeigte. 
Ähnlich wie zuerst WENT (1928) den Wuchsstoff aus den Avena- 
Koleoptilspitzen in Agar einfing, wurden auch die Hemmstoffe aus 
Bryophyllum-Blättern nach einer gewissen Zeit in Agarplättchen über- 
führt. Vergleichende Versuche haben auch gezeigt, daß belichtete Blätter 
Hemmstoffe in größerer Menge bilden als verdunkelte, was mit den Fest- 
stellungen von VAN OVERBEEK (1933) über die Wuchsstofferzeugung in 
Raphanus-Keimblättern übereinstimmt. Esscheint, daß diese Hemmstoffe 
durch die Randknospen zum Teil verbraucht werden, da entrandete, 
bzw. der Randknospen beraubte Blätter meistens mehr Hemmstoffe 
in den Agar überführen als nicht entrandete. Mit gleichem Erfolg kann 
man eine Reihe von pflanzlichen Stoffen zur Wachstumshemmung der 
Knospen benützen (z. B. in Agar eingefangene Stoffe aus Knospen von 
Syringa vulgaris oder aus Blüten von Prunus avium). 
Im Gegensatz dazu zeigen Preßsäfte, zermahlene Blatt- oder Knospen- 
gewebe, ferner auch Ätherauszüge aus diesen eine wachstumsfördernde 
Wirkung. Dies entspricht der Feststellung SEUBERTS (1925), daß Preß- 








nes 
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säfte aus Haferkoleoptilen entgegen dem Verhalten von lebenden Spitzen 
(Söpıne 1923) das Wachstum der dekapitierten Koleoptilen hemmen. 
Demnach lassen sich auch hier 2 verschiedene Arten von Stoffeinflüssen 
unterscheiden, die dem besonders von Kısser (1931) durch Versuche an 
Keimlingen festgestellten Gegensatz von Wuchs- und Wundstoffen ent- 
sprechen. Da der frisch hergestellte Brei die Entwicklung der Achsel- 
knospen weniger fördert als ein älterer, zeigt sich hier der Einfluß der 
im alten Brei vorhandenen Mikroben, denen auch Nëmec (1930) die Wir- 
kung der Wundhormone zuschrieb. Auch Penicillium-Verpilzungen der 
Cypripedium-Pollinien, die mit Gelatine an einem Blattstiel angeklebt 
wurden, führten zur Beschädigung des Blattstieles und bewirkten ein 
stärkeres Wachstum auf dieser Seite. Da Preßsäfte von Bryophyllum 
(calycinum) nach den Untersuchungen Gustarsons (1925) pp-Werte 
von 4,15—5,37 aufweisen, beruht ihr wachstumsfördernder Einfluß wahr- 
scheinlich auf anderen stofflichen Einflüssen als bloßer Acidität. 

Im Gegensatz zu der Feststellung eines direkten Einflusses der Zucker- 
lösungen auf das Wachstum (SrerLicH, 1930) geht aus unseren Versuchs- 
ergebnissen hervor, daß diese wichtigsten plastischen Stoffe über die 
Wachsiumsverhältnisse der gegenüberliegenden Achselknospe unter Ver- 
mittlung der Blattstiele nicht entscheiden. Dagegen ergab sich, daß 
alkalische Stoffe eine ausgesprochen fördernde Wirkung ausübten, 
während Säuren den Hemmstoffen ähnlich hemmend wirkten. Dies 
entspricht der Beschaffenheit des Wuchsstoffes, der für Säure gehalten 
wird. So wie die Hemmstoffe, verhielten sich auch aufgesetzte Spitzen 
von Avena- und Zea-Koleoptilen, Ausscheidungen von Rhizopus suinus, 
Blütenköpfchen von Bellis perennis, junge Knospen von Syringa vulgaris 
usw. Man kann daher annehmen wie THIMANN und Skooc (1933), daß 
die Hemmung durch Laubblätter entweder dem Wuchsstoff oder einem 
anderen Bestandteil von hormonaler Natur zuzuschreiben ist. Angeführte 
Versuche hatten das auffallende Ergebnis, daß ausgewachsene ebenso wie 
junge Laubblätter den Wuchsstoff erzeugen, der jedoch das Wachstum 
nicht fördert, sondern hemmt. Dies gilt aber nur für die eigene Achsel- 
knospe desentsprechenden Blattes, während die gegenüberliegende Knospe, 
deren Stützblatt entfernt wurde, dadurch im Wachstum gefördert wird. 
Ebenso ergaben die Untersuchungen CHoLopNnYs (1924), daß der Wuchs- 
stoff auch auf die Wurzelstreckung hemmend wirkt. Neubildungsvor- 
gänge lassen sich gleichfalls durch den Wuchsstoff (Rhizopin) beeinflussen 
(Mrxos, 1933). Daß Hemmstoffe von Bryophyllum-Blattern dem Wuchs- 
stoff entsprechen, zeigte sich auch an dekapitierten Haferkoleoptilen, 
die nach der im Wentschen Institut ausgearbeiteten Methode mit dem 
Bryophyllum-Hemmstoff enthaltenden Agar einseitig belegt wurden. 
Dadurch wurde eine deutliche negative Wachstumskrümmung hervor- 
gerufen, während Agar mit Preßsaft aus Bryophyllum-Blattern zu ent- 
gegengesetzter Krümmung führte. Aus einigen positiven Versuchsergeb- 
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nissen mit die Diffusion verhindernden Gegenständen, wie Platin, Stanniol, 
könnte man mit Vorbehalt schließen, daß diese Hemmungseinflüsse auch 
so erfolgen, daß nach der Lunpschen Theorie elektrische Ströme die Ent- 
wicklung regulieren. 

Bezüglich der Beschaffenheit der Hemmstoffe geben auch Versuche 
mit diastasehaltigen Präparaten und mit Speichel Aufschluß, da letztere 
auf dekapitierte Koleoptilen und Dikotylenkeimlinge (SEUBERT, 1925; 
Weıskopr, 1927) ähnlich wirkten wie der Wuchsstoff selbst. Allerdings 
ist die Wachstumsbeschleunigung bei diesen Keimlifigen der Zunahme 
der Hemmungswirkung des Blattstieles, der mit Diastase oder Speichel 
behandelt wurde, gleichzusetzen. Nach Larsacu (1933) wirken Orchideen- 
pollinien auf die dekapitierten Stengel oder entspreiteten Blattstiele 
ebenso wie die Gipfelknospen oder Blattspreiten, d. h. wachstumsfördernd 
bzw. lebensverlängernd. Die Wachstumshemmung der Achselknospen 
steht mit der verlängerten Lebensdauer der sie stützenden entspreiteten 
Blattstiele in Zusammenhang. Die Untersuchungen Küsters (1916) 
sprechen dafür, daß die Ausbildung des Trennungsgewebes eine. Folge der 
chemischen Korrelationen im Sproßstück ist. Hemmungs- bzw. Wuchs- 
stoffe und andere ebenfalls hemmend einwirkende Stoffe behindern die 
Ausbildung des Trennungsgewebes, während Wundstoffe seine Fertig- 
stellung beschleunigen. Beide Vorgänge, die Erhaltung des Blattstieles 
und die Wuchshemmung der dazugehörigen Achselknospe sind aber nicht 
derartig fest miteinander verbunden, daß der entspreitete Blattstiel 
abfallen müßte, wenn sich sein Achseltrieb entwickelt (Abb. 1 b). 

Unter dem Einfluß von Stoffen, die giftig sind, wie Lösungen von 
Kupfersulfat, Eosin (im Licht) oder aus Fritillaria imperialis-Antheren 
hergestellter Brei wurde die Ausbildung des Trennungsgewebes im rasch 
absterbenden Blattstiel verzögert und gleichzeitig auch das Wachstum 
der dazugehörigen Achselknospe verhindert. Die eigentliche Wachs- 
tumshemmung durch Blätter und alle ihnen ähnlich wirkenden Stoffe 
ist keine krankhafte Erscheinung, denn in mehreren Versuchen erschien 
später das ursprüngliche Wachstumsverhältnis umgekehrt. Zwecks 
Analyse der Mechanik der Blatthemmungen wurden in dieser Arbeit 
nur die ersten, deutlich hervortretenden Größenunterschiede der Achsel- 
knospen berücksichtigt. Da inzwischen keine Wurzelentwicklung eintrat, 
war diese für die Bestimmung der Korrelation zwischen den Knospen 
belanglos. Erst im weiteren Verlauf der Versuche ließ sich auch ein hem- 
mender Einfluß der Laubblätter auf das Wurzelwachstum bemerken, 
da dieses unter dem Blattstiel bzw. dem ganzen Blatt gehemmt, unter 
dem stärker heranwachsenden Achseltrieb dagegen gefördert erschien 
(Abb. la), wie in Versuchen an Scrophularia nodosa (DostärL, 1912). 
Daraus weitere Schlußfolgerungen über die Art der Blatthemmungen zu 
ziehen, entsprechend den neuen Untersuchungen von BOUILLENNE und 
Wenr (1933), wäre hier noch verfrüht. 
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Zusammenfassung. 

1. Blätter bzw. Blattstiele von Bryophyllum erenatum, nur an einer 
Seite der einknotigen SproBstücke gelassen, hemmen das Wachstum ihrer 
Achselknospen, indem sie bestimmte Stoffe erzeugen, welche auch die 
mit Agar oder Gelatine verbundenen Schnittflächen der Blattstiele 
durchdringen können. 

2. In Agar eingefangen, verhalten sie sich ebenso wie Blätter oder 
Blattstiele und stimmen mit dem Einfluß des Wuchsstoffs überein, so 
daß man annehmen kann, daß der Hemmstoff zugleich auch der Wuchs- 
stoff ist. 

3. Dagegen wirken Preßsäfte oder Ätherauszüge aus lebenden Geweben 
wachstumsfördernd, falls sie in ähnlicher Weise auf dem entspreiteten 
Blattstiel angebracht werden. Hemmungs- sowie auch Wundstoffe sind 
in dieser Beziehung nicht arteigen. 

4. Mit der Wachstumshemmung der Achselknospe, die auch durch 
Diastase, Speichel und Säuren hervorgerufen werden kann, hängt die 
längere Erhaltung des dazugehörigen Blattstieles zusammen. 
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EIN AKTINOMETER FÜR BOTANISCHE ZWECKE. 
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Huco SCHANDERL. 


Mit 4 Textabbildungen (6 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 27. Mai 1934.) 


Im Brennpunkt der Pflanzenphysiologie stehen die in den chlorophyll- 
haltigen Zellen sich abspielenden Energieumsetzungen. Wenn wir aber 
wissen wollen, wieviel Sonnenenergie jeweils bei CO,-Assimilation ge- 
bunden wird, wieviel durch Transpiration verbraucht wird, von welcher 
Größenordnung der Energieumsatz allein im Wärmehaushalt des Laub- 
blattes ist, so müssen wir in erster Linie Kenntnis von der Größen- 
ordnung der für das Laubblatt oder sonstige Pflanzenorgane verfügbaren 
Strahlung haben. 

Wir müßten z. B. bei einem CO,-Assimilationsversuch sagen können, 
soundsoviel Grammkalorien Strahlung von den und den Wellenlängen 
trafen in der Zeiteinheit auf die Flächeneinheit. Soll diese Forderung 
erfüllt werden, so muß der Pflanzenphysiologe ein Instrument haben, 
womit er in absoluten Einheiten (Grammkalorien) die in einer Zeiteinheit 
auf eine bestimmte Blatt- oder Organfläche auffallende Sonnen-, Himmels- 
und die von der Umgebung durch direkte und diffuse Reflexion zufallende 

messen kann. 

Ein solches Instrument fehlte bisher der Pflanzenphysiologie. In der 
Meteorologie gibt es bereits seit Jahren sehr handliche Strahlungsmesser, 
sogenannte Aktinometer, so z. B. das Universalaktinometer von F. Link, 
gebaut von der Firma Hartmann und Braun, Frankfurt a. M., mit dem 
man in absoluten Einheiten die Intensität der auf eine senkrecht zur 
Einfallsrichtung gestellten Fläche auffallenden Sonnenstrahlung messen 
kann. Da man an diesem Aktinometer zugleich die Sonnenhöhe ablesen 
kann, ist es möglich, durch Umrechnung, den auf ein beliebig orientiertes 
Laubblatt fallenden Betrag der direkten Sonnenstrahlung für die be- 
treffende Zeit zu ermitteln. Damit ist aber nur ein Teil der Forderung 
nach quantitativer Erfassung der Strahlung erfüllt; denn ein Laub- 
blatt erhält nicht unbeträchtliche Strahlungsmengen vom Himmels- 
gewölbe und, wie später zahlenmäßig belegt wird, unter Umständen 
auch von der unmittelbaren Umgebung durch diffuse Reflexion zugestrahlt. 
Das Linkesche Aktinometer genügt also für pflanzenphysiologische 
Fragen nicht. Die in der Strahlungsmeteorologie verwendeten Schwarz- 
kugelaktinographen messen wohl die auf sie an den jeweiligen Aufstellungs- 
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orten auftretende Gesamtstrahlung (Sonnen-, Himmels- und Reflex- 
strahlung). Mit diesen Werten kann jedoch ein Pflanzenphysiologe 
wiederum wenig anfangen, denn die meisten Pflanzen haben flächen- 
artige Assimilationsorgane, nicht kugelförmige. Nach dem Meßprinzip 
der Schwarzkugelaktinographen ließe sich wohl ein Aktinograph mit 
flächenartiger (blattartiger) Auffangfläche bauen. Es müßte aber durch 
eine zweite Apparatur der Betrag ermittelt werden, der durch Luft- 
austausch verlorengeht, um so die tatsächlich auffallenden Energie- 
mengen zu erhalten. Dies könnte durch gleichzeitige Messung der Luft- 
bewegung mit einem Blankkugelgerät nach besonderer Eichung erreicht 
werden. 


Wie das neue Aktinometer entstand. 


Zu den Strahlungsdurchlässigkeitsuntersuchungen an Blättern und 
Blattgeweben benutzten W. KAEMPFERT und ich ! ein älteres Modell zum 
Universalaktinometer nach Professor F. LINKE. Diese Untersuchungen 
waren mit diesem Aktinometertyp erst ausführbar, nachdem wir ein 
genau in die Diaphragmen des Instruments passendes konusförmiges 
Rohr hatten anfertigen lassen, wodurch es möglich war, ein Blatt- oder 
Epidermisstück auf 2,5 mm an die Thermobatterie heranzubringen. 
(Beschrieben a.a.0. S. 705—706.) 

Diese Neuerung bedeutete einen wesentlichen Fortschritt. Dadurch 
konnte dieses meteorologische Strahlungsmeßinstrument botanischen 
Zwecken dienstbar gemacht werden. Trotzdem war das Arbeiten mit 
diesen Konuseinsätzen sehr umständlich und zeitraubend, zumal wir 
darauf angewiesen waren, klare Sonnenscheintage voll auszunutzen. 
Im Laufe der Arbeit ergab sich der Gedanke, die Konuseinsätze dadurch 
überflüssig zu machen, daß die Thermobatterie beweglich in den Aktino- 
meterkörper eingebaut würde. Dies war so gedacht, daß man zugleich 
von außen die Stellung der Thermobatterie irgendwie sehen und ablesen 
konnte. Bei diesen und nachfolgenden Überlegungen war Herr Dr. 
KAEMPFERT, Meteorologe am Institut für Klimaforschung in Trier, 
wesentlich beteiligt. Die Überlegungen ergaben, daß mit der Beweglich- 
keit der Thermobatterie sich von selbst noch andere Vorteile einstellen 
müssen. Man kann sich die geschwärzte Auffangfläche der Thermo- 
batterie als eine Blattfläche denken. Mißt man zuerst die jeweilige 
Intensität der direkten Sonnenstrahlung und die zugehörige Sonnen- 
höhe, bewegt dann die Auffangfläche ganz nach vorne, wobei man die 
Auffangfläche so stellen kann wie gerade ein Blatt steht, dessen Strahlungs- 
genuß man quantitativ für die betreffende Zeit festlegen will, so kann 
man den Betrag der auf diese Fläche treffenden diffusen Strahlung 
durch Subtraktion der je nach Blattflächenorientierung umzurechnenden 


Messung I von Messung II ermitteln. Wenn nun der Apparat so gebaut 


1 ScHANDERL, H. u. W. Karmprert: Planta (Berl.) 18, 700—750 (1933). 
29* 
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würde, daß er auf einem größeren Stativ zu befestigen und in einem Gelenk 
schwenkbar wäre, so müßte auch die z. B. von einem diffus reflektierenden 
Boden auf eine Blattunterseite treffende thermisch und physiologisch 
wirksame Strahlung zu messen sein, vorausgesetzt, daß die Thermo- 
batterie und das zugehörige Galvanometer empfindlich genug sind. 

Aus den rohen Skizzen meiner Vorstellungen über die Schiebe- 
einrichtung der Thermobatterie, der Schwenkbarkeit des Aktinometer- 
körpers und derStativmontierung entwickelte sodann Herr Feinmechaniker- 
meister F. HARTMANN, der seinerzeit noch am Institut für Klimaforschung 
in Trier wirkte, die endgültige Konstruktion und begann mit dem Bau 
des neuen Instruments. Es wurde auf Kosten der Pflanzenphysiologischen 
Versuchsstation Geisenheim fertiggestellt, und ich bin Herrn Professor 
Dr. Kant KROEMER, dem Vorsteher dieser Station, für sein großes 
Entgegenkommen und Verständnis zu bleibendem Dank verpflichtet. 

Herr HARTMANN fand eine überaus elegante Lösung für die Kon- 
struktion der Schiebeeinrichtung der Thermobatterie, und er hat über- 
haupt die gestellten Anforderungen in glänzender Weise bewältigt, wofür 
ich ihm auch hier besonders danken möchte. 


Beschreibung des neuen Aktinometers für botanische Zwecke. 

Der Aktinometerkörper ist von zylindrischer Form, besitzt einen 
äußeren Durchmesser von 8 cm und eine Länge von 9,5 cm. Im Gegen- 
satz zu dem in Trier befindlichen Modell zum Linkeschen Universal- 
aktinometer ist das neue Instrument um 3 cm kürzer, dafür aber um 
2,5 cm breiter. Die sonstige Ausrüstung wie Diopter, Thermometer zur 
Ablesung der Temperatur des Aktinometerkörpers, Einstellschrauben mit 
Gradeinteilung zur Grob- und Feinablesung der Sonnenhöhe, sowie 
Filterrevolver sind an beiden Instrumenten gleich. Grundlegend unter- 
scheiden sich dagegen beide Instrumente in der Art der Unterbringung 
der Thermobatterie und Vergleichslötstellen. Im Liskeschen Instrument 
sind beide fest am Grunde des Blendenkörpers einmontiert, während 
sie bei meinem Instrument beweglich sind. Sie sind in einem Kupfer- 
block untergebracht, der, mittels Schneckengetriebes mit einer rückwärts 
angebrachten Schraube stets thermisch gut mit dem dieken Innenmantel 
des Aktinometerkörpers verbunden bleibend, bis :/, mm an die Filter- 
gläser herangebracht werden kann. Ist die vorderste Stellung der Thermo- 
batterie erwünscht, dann wird vorher der große Blendeneinsatz heraus- 
genommen. Dieser besteht aus 5 Kreisblenden, die nach innen immer 
enger werden, und deren letzte 78,5 qmm freiläßt. Er wird hauptsächlich 
bei Messungen der Intensität der Sonnenstrahlung benötigt. Statt des 
großen Blendeneinsatzes können unmittelbar hinter dem leicht abnehm- 
baren Filterrevolver scheibenförmige Blenden von 4—12 mm Durch- 
messer mit Deckgläschen und Pflanzenpräparaten eingesetzt werden. 
Zwischen dem inneren Aktinometerkörper und dem äußeren, hochglanz- 
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vernickelten Mantel be- 
findet sich eine Filz- 
packung als Wärme- 
isolierschicht. 

Der durch Bestrah- 
lung erzeugte Thermo- 
strom wird vermittels 
einesKabels einem eben- 
falls von Herrn HARrT- 
MANN gebauten Dreh- 
spulgalvanometer mit 
Spitzenlagerung und 
Spiegelablesung zuge- 
führt. Der innereWider- 
stand desneuen Aktino- 
meters ist etwas größer 
als der des in Trier be- 
findlichen LinkEschen 
Instrumentes. Die Ein- 
stelldauer der ganzen 
Apparatur beträgt 30 
Sek., was für botani- 
sche Zwecke vüllig aus- 
reichend ist. Wenn eine 
kürzere Einstelldauer 
gewünschtwird,braucht 
bloß eine Mozrsche 
Thermobatterie der Fir- 
maKipp&Zonen in Delft 
eingebaut zu werden. 
Dann könnte die Ein- 
stelldauer auf 7 Sek. 
gebracht werden. Das 
Drehspulgalvanometer 
besitzt zwei Schaltmög- 
lichkeiten, eine für grö- 
Bere Intensitäten, z.B. 
für direkte Sonnen- 
strahlung, eine für ge- 
ringe Intensitäten, z. B. 
wenn Pflanzenteile mit 
geringer  Strahlungs- 
durchlässigkeit vorge- 
schaltet sind. Bei der 











Das Aktinometer für botanische Zwecke. a Von der Seite. b Von vorne, mit abgenommenem Filterrevolver, h 
Diaphragmenzylinder und vorgeschraubter Thermobatterie. (Die Stirnfläche der letzteren ist neuerdings mit einem dünnen Deckglas und Hochglanz- 


stannio! abgedeckt.) c Von hinten. Deutlich sichtbar die Gradeinteilung zum Ablesen des Standes der Thermobatterie im Aktinometerkérper. 





Abb. 1. 
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Schaltung II erhält man fast den doppelten Ausschlag der Galvanometer- 
nadel. Die Revolverblende besitzt 4 Schaltmöglichkeiten. Ihr erster Qua- 
drant blendet die Sonnenstrahlung ab, der zweite enthält ein Quarzfilter 
von 3 mm Dicke, das, abgesehen von den üblichen Reflexionsverlusten von 
rund 10%, alle Strahlen durchläßt. Ein Quarzfilter schien mir durch 
die neue Konstruktion notwendig. Wenn nämlich die Thermobatterie 
sich ganz vorne an der Stirnfläche des Aktinometerkörpers befindet, 
muß die geschwärzte Auffangfläche vor Luftaustausch geschützt werden, 
sonst ergeben sich unter Umständen zu niedrige Werte. Neuerdings ist 
eine bessere Lösung gefunden worden, wie auf S. 440 beschrieben ist. 
Der dritte Quadrant der Revolverblende enthält ein Gelbfilter und der 
vierte ein Rotfilter, beide von 3,01 mm Dicke. Sie stammen vom Meteo- 
rologisch-magnetischen Observatorium in Potsdam — dem ich für die 
kostenlose Überlassung sehr zur Dank verpflichtet bin — und sind 
praktisch vollkommen identisch mit den von KAEMPFERT und mir be- 
nutzten Gelb- und Rotfiltern. Es gelten für sie daher dieselben Durch- 
lässigkeits- und Absorptionskurven, wie sie in der gemeinsamen Arbeit 
(SCHANDERL und KAEMPFERT, S. 707) dargestellt sind. 


Hugo Schanderl: 





Die Eichung. 


Damit nicht nur relative, sondern auch absolute Strahlungsmessungen 
mit dem neuen Aktinometer vorgenommen werden können, war eine 
Eichung! auf absolute Einheiten (cal./qem/min.) nötig. Diese wurde 
am Institut für Klimaforschung in Trier vorgenommen. Am 6. und 7. 6. 33 
wurde bei wolkenlos heiterem Himmel das neue Instrument unmittelbar 
neben dem alten, ständig für Sonnenstrahlungsmessungen gebrauchten 
und mehrmals geeichten Aktinometer des Institutes für Klimaforschung 
aufgestellt, und es wurden mit beiden Instrumenten mehrere Reihen 
von Bestimmungen der Intensität der Sonnenstrahlung mit und ohne 
Filter durchgeführt. (Sekundäre Eichung, s. NUERNBERGK, S. 813, 1932.) 
Es ergab sich, daß bei einer Körpertemperatur des Aktinometers und 
des Galvanometers von 25—30°C bei Schaltung I 1 Skalenteil 0,037 
und bei Schaltung II 0,016 cal./qem/min. entspricht. Bei einiger 
Übung läßt sich auch ohne Ableselupe noch eine Energiemenge von 
0,0032 cal./qem/min. (Schaltung II) mit hinreichender Genauigkeit ab- 
lesen. Dadurch ist es möglich, mit dem Instrument geringe Energie- 
mengen, wie z. B. die von Haus- und Felswänden oder Bodenoberflächen 
diffus reflektierte, Sonnenstrahlung quantitativ zu erfassen. 


1 Dem Leiter des Instituts für Klimaforschung, Herrn Dr. O. W. KessLer, 
sowie Herrn Dr. WoLrGanG KAEMPFERT, sei für ihr bereitwilliges Entgegenkommen 
auch hier nochmals Dank ausgesprochen. Herr Dr. KAEMPFERT leitete die Eichung 
und prüfte die Zentrierung des Instruments, die Genauigkeit der Libellen und des 
Höhenkreises. 
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Die Verwendungsmôglichkeiten des neuen Aktinometers. 
A. Sonnenstrahlungsmessungen. 


Mit dem neuen Aktinometer können genau in derselben Weise Mes- 
sungen der Intensität der Sonnenstrahlung vorgenommen werden wie 
mit dem Linwkeschen Universalaktinometer. Zu diesem Zweck wird 
das Aktinometer mit Hilfe der an ihm angebrachten Libellen in die 
Waage gebracht, die Thermobatterie auf den Grund des Körpers ver- 
senkt, also in die hinterste Stellung der Schiebebahn gebracht und der 
auf Abb. 15 sichtbare Diaphragmenzylinder eingesetzt, der Filterrevolver 
aufgesetzt, mit Hilfe des Diopters die Hauptachse des Instruments 
parallel mit den Sonnenstrahlen (die Auffangfläche der Thermobatterie 
also senkrecht zur auffallenden Sonnenstrahlung) gestellt, und die Messung 
kann beginnen. Die Verwendung von Gelb- und Rotfilter ist auch für 
botanische Zwecke empfehlenswert, da die Energieverteilung im Spektrum 
der an der Erdoberfläche ankommenden Sonnenstrahlung je nach der 
Größe des Trübungsfaktors der passierten Luftschichten eine verschiedene 
sein kann. Bei Höhenrauch und starkem Staubgehalt der Luft wird in 
erster Linie der Anteil der kurzwelligen Strahlung herabgesetzt. 

Sehr wertvoll für botanische Zwecke ist auch die am Aktinometer 
angebrachte Vorrichtung zur Bestimmung der Sonnenhöhe. Mit dieser 
läßt sich die jeweilige Sonnenhöhe auf 0,20 genau bestimmen, so daß 
auch die Möglichkeit besteht, die Intensität der auf verschieden geneigte 
Blattflächen treffenden Sonnenstrahlung rechnerisch zu ermitteln. Ich 
führe keine Beispiele von Messungen der Intensität der reinen Sonnen- 
strahlung an, sondern verweise auf die von KAEMPFERT und mir (1933, 
S. 712) veröffentlichten Beispiele. Aus diesen ist zu ersehen, wie in 
unserer geographischen Breite an einem klaren Sommertag zur Mittagszeit 
die Intensitätsverteilung im Sonnenspektrum ist. Normalerweise liegen 
demnach durchschnittlich 29—30% der Gesamtenergie der Sonnen- 
strahlung im kurzwelligen Bereich (bis 530 mu 14—15% im Bereich Grün- 
Gelb, 530—620 mu und 56—57% im langwelligen Bereich, sichtbares 
Rot und Infrarot). Dies ist sowohl von allgemeinem wie von speziellem 
botanischem Interesse ; denn die durch atmosphärische Trübungen hervor- 
gerufenen Veränderungen der Intensitätsverteilung im Sonnenspektrum 
sind sicherlich nicht ohne Einfluß auf die in den grünen Pflanzen sich 
abspielenden physiologischen Vorgänge, wie z. B. die CO,-Assimilation. 


B. Bestimmungen der Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern, Epidermen, 
Papieren, Gläsern, Spritzmittelniederschlägen usw. 

Das Linkesche Universalaktinometer ist an sich für derartige 
Messungen nicht brauchbar, es sei denn, daß man einen Konuseinsatz 
gebraucht, wie KAEMPFERT und ich ihn zu unseren Untersuchungen der 
Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern und Blattgeweben konstruiert 
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haben. Während der Gang einer derartigen Untersuchung mit dem Konus- 
einsatz sehr umständlich war, ist er durch die Umänderung des LINKE- 
schen Aktinometers wesentlich vereinfacht worden. 

Man kann ohne weiteres das zu untersuchende Blatt- oder Epidermis- 
stück auf 1 mm (neuerdings sogar auf !/, mm) Entfernung an die Auffang- 
fläche der Thermosäule heranbringen. Um den wahren Durchlässigkeits- 
wert stark lichtstreuender Objekte, wie es Blätter, die meisten Blatt- 
epidermen und Spritzmittelniederschläge sind, durch Extrapolation er- 
mitteln zu können, braucht man 
bloß durch die Drehvorrichtung 
die Thermobatterie in verschiedene 
Entfernungen von den Objekten zu 
bringen, ohne daß das Präparat 
irgendwie herausgenommen werden 
müßte. Mit 3Meßwerten, gewonnen 
in 1 (!/,), 20 und 72 mm Entfernung 
zwischen Objekt und Oberfläche 
der Thermobatterie läßt sich die 
Abb. 2. Die Strahlungsdurchlässigkeiteiner für eine Extrapolation notwendige 
rn a que mme cire Kurve darstellen. Eine solche Kurve 

muß für die Durchlässigkeit in unge- 
filterter Strahlung, sowie für Blau-, Gelb- und Rotstrahlung aufgestellt 
werden. 

Als Beispiel seien die Ergebnisse von Messungen an roten (antho- 
cyanhaltigen) und farblosen Epidermen von Sedum maximum in graphi- 
scher Darstellung wiedergegeben (Abb. 2). In Zeiten längerer Trockenheit 
verfärben sich bei Sedum maximum wie bei vielen anderen Succulenten 
auf ariden Standorten die Blattepidermen, insbesondere der Blattoberseite 
mehr oder minder lebhaft rot. Diese Erscheinung kann erst dann irgendwie 
ökologisch gedeutet werden, wenn nachgewiesen ist, daß sich die Blatt- 
epidermen von Pflanzen trockener Standorte von denen feuchter 
Standorte wesentlich in ihrer Strahlungsdurchlässigkeit unterscheiden. 
Dies ist, wie Abb. 2 zeigt, tatsächlich der Fall. Es ließ die anthocyanhaltige 
Epidermis im kurzwelligen Bereich nur 30%, die farblose dagegen 80% 
der auffallenden Strahlung durch. Im Gebiet 530—620 my ließ die rote 
Epidermis um 18% weniger durch als die farblose. Aus diesen Ergebnissen 
kann der ‚Schluß gezogen werden, daß der Anthocyangehalt von Blatt- 
epidermen für den Energiehaushalt der Laubblätter unbedingt eine 
Bedeutung haben muß. Diese Meßreihe soll eine Ergänzung sein zu 
den 1932 von mir zusammen mit KAEMPFERT ausgeführten Messungen 
an Epidermen von 37 verschiedenen Pflanzenarten. Damals fanden 
wir, daß auch kutinisierte Epidermen, Wachsbeläge und Haarüberzüge 
stets den kurzwelligen Anteil der Strahlung beim Durchgang am meisten 
schwächen. Wir sprachen damals von einer Filterwirkung. Eine solche 
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ist also in ganz ausgesprochenem Maße bei stark anthocyanhaltigen 
Epidermen vorhanden. Wenn auch vorliegende Untersuchungsergebnisse 
nur eine kleine Einzelheit der ganzen Fragengruppe beleuchten, so 
können sie doch sicherlich zur Klärung beitragen, vor allem zusammen 
mit den Untersuchungsergebnissen von Noack und ScHANz. 


Noack (1918) fand, daß Anthocyanbildung wohl bei tiefen Tem- 
peraturen an Pflanzen eintritt, aber weit intensiver bei darauffolgender 
Sonnenbestrahlung. SCHANZ (1919) gelang es, rotblättrige Varietäten von 
Lactuca sativa durch Kultur unter rotem Glas ergriinen und bei un- 
gehindertem Zutritt von Sonnenstrahlen wieder rot werden zu lassen. 
Bemerkenswert ist ferner, daß in den Versuchen von SCHANZ Leonto- 
podium alpinum unter rotem Glas langstieliger und dünner behaart heran- 
wuchs als bei freier Besonnung. Die Rotfärbung auf der Sonnenseite 
von Äpfeln tritt nach experimentellen Untersuchungen FLETSCHERs 
(1929) nur ein, wenn die kurzwellige Komponente der Sonnenstrahlung 
auf die Äpfel einwirkte. Sowie sie durch entsprechende Filter ausgeschaltet 
wurde, trat keine Anthocyanbildung auf der Sonnenseite der Äpfel auf. 
Auch Mooe (1934, S. 376) weist in einer ampelographischen Arbeit über 
die Riparia-Varietäten darauf hin, „daß Organe der Rebe, sofern eine 
Sorte überhaupt zur Anthocyanbildung befähigt ist, fast stets auf der 
sogenannten Sonnenseite auch während der Sommerszeit ohne Kälte- 
einwirkung stärker rot verfärben als auf der Schattenseite (Riickseite)“. 
Alle diese Befunde sprechen dafür, daß bei der Anthocyanbildung in 
den Epidermen von Blättern und grünen Sprossen ein Außenfaktor, 
nämlich die kurzwellige Komponente der Sonnenstrahlung, wesentlich 
beteiligt ist. Daher ist diese Seite der Anthocyanfrage von großer 
ökologischer Wichtigkeit; denn es ist für den Strahlungs- bzw. Wärme- 
haushalt eines Pflanzenorgans jedenfalls nicht gleichgültig, ob die Epi- 
dermen Anthocyan führen oder nicht. 

Da nach den klassischen Untersuchungen von WILLSTÄTTER das 
Chlorophyll a, noch mehr das Chlorophyll b die kurzwellige Komponente 
der Sonnenstrahlung stark absorbiert, wäre es wohl denkbar, daß das 
Anthocyan von Pflanzen im Bedarfsfalle, ab gewisser Intensität des 
kurzwelligen Bereiches der Sonnenstrahlung, als Filter vor das Chlorophyll 
vorgeschaltet werden kann. Diese „Lichtschirmhypothese‘ wurde bereits 
1887 von KERNER v. MARILAUN (1887) und Pick (1883) aufgestellt 
und von Kny (1893) durch Versuche zu stützen versucht. Wenn auch die 
Auffassung des Anthocyans als eines ,,Lichtschirmes“ oder besser als 
eines Filters von ökologischen Gesichtspunkten aus vieles für sich hat, 
so kommt ihr sicher keine Allgemeingültigkeit zu, denn es gibt viele 
Pflanzen, die Anthocyan nur auf der Blattunterseite führen. Die bio- 
logische Seite dieser Erscheinungen ist also nach wie vor noch ungeklärt 
und bedarf noch eingehender Untersuchungen. 











436 Hugo Schanderl: 


Den kurzwelligen Bereich im Sonnenspektrum trenne ich nicht mit 
einem Spezialfilter heraus, sondern genau wie in der zusammen mit 
KAENMPFERT veröffentlichten Arbeit (s. dort S. 707/708) durch Differenz- 
bildung Gesamtstrahlung minus reduzierter Gelbfilterstrahlung. Im 
Bedarfsfalle kann ebenso durch Differenzbildung Gelbfilter- minus Rot- 
filterstrahlung der Bereich von 530—620 my erschlossen werden. Wie 
schon 1933 KAEMPFERT und ich darauf hinwiesen, ist die zuletzt genannte 
Differenzbildung die weniger wertvolle. Dagegen liefert die Differenz- 
bildung Gesamtstrahlung minus Gelbfilterstrahlung (reduziert) reelle 
Werte. Daher sind die von SEYBoLD kürzlich geäußerten Bedenken 
gegen unsere Differenzbildung 
vollständig unberechtigt. Be- 
denken könnten höchstens 
gegen die Erschließung des 
Bereiches von 530—620 mu 
erhoben werden, worüber wir 
uns selber klar waren, und 
was wir deutlich genug zum 
Ausdruck gebracht haben. 
Ferner ist die Annahme 





Abb. 3. Kurve I — — — zeigt den Durchlässigkeits- SEYBOLDs, daß in unserem 

bereich der SEyBOLpschen Filterkombination . 

BG9 + CuSO, + Bg 12, Kurve II ----- den der Bereich 300—530 my „das 
Filterkombination Bg 9 + Cu SO, + VG. 


Grün prävalieren muß‘, un- 
begründet und falsch. Unsere Abb. 4 auf S. 707 zeigte die Intensitäts- 
verteilung im normalen Sonnenspektrum sowie die Absorptions- und 
Durchlässigkeitsbereiche unserer Gelb- und Rotfilter. Man braucht bloß in 
der Fläche, welche der Differenz Gesamtstrahlung minus Gelbfilter- 
strahlung entspricht, bei 480 mu, der Grenzlinie des Grüns, eine Koordinate 
zu ziehen und die Fläche des Grüns auszuplanimetrieren, um sich zu 
überzeugen, daß das Grün in der Intensität unseres Bereiches 300—530 my 
höchstens mit 37% beteiligt ist. Von einem Prävalieren des Grüns kann 
also gar nicht die Rede sein. 

KAEMPFERT und ich schrieben 1933, S. 704, daß sich mit den SEYBOLD- 
schen Messungen der Lichtdurchlässigkeit von Laubblättern nur die 
Werte der Filterkombination BG9 + CuSO, + BG 12 ‚allenfalls‘ unsere 
Werte im Bereich 300—530 mu vergleichen lassen. Dieser ausdrücklich 
von uns vorbehaltlich vorgenommene Vergleich wurde von SEYBOLD 
kürzlich (1933, S. 584) scharf kritisiert. In der irrtümlichen Annahme, 
daß in unserem Bereich 300—530 my das Grün „prävaliere‘, stellt er 
mit unseren entsprechenden Messungen lediglich die seiner Filter- 
kombination VG 1+BG9+CuSO, als vergleichbar hin. In nebenstehender 
Abb. 3 sind die Lichtdurchlässigkeitskurven der genannten zwei Filter- 
kombinationen SEYBOLDs vergleichsweise zusammen mit dem durch 
Differenzbildung erschließbaren Bereich 300—530 mu eingezeichnet. 
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Daraus ist ohne weiteres ersichtlich, wie abwegig ein Vergleich der Werte 
nach dem Vorschlag SEYBOLDs wäre. 

Trotz dieser Meinungsverschiedenheiten geht sowohl aus den von 
SEYBOLD ermittelten Transmissionswerten an Laubblättern als auch aus 
den von KAEMPFERT und mir bestimmten Durchlässigkeitswerten in 
Übereinstimmung hervor, daß grüne Laubblätter in den kurzwelligen 
Spektralbezirken weit weniger durchlassen als in den langwelligen Bezirken. 
Die Meinungsverschiedenheiten drehen sich lediglich um die gefundenen 
Größenordnungen. Es hätte aber keinen Wert, sich hier auf bestimmte 
Größenordnungen fest zu versteifen; denn die Vergleiche derartiger 
Messungen werden erschwert 1. dadurch, daß Blätter ein und derselben 
Art je nach Alter und Standort in ihrer Strahlungsdurchlässigkeit außer- 
ordentlich verschieden sein können ; 2. dadurch, daß selbst unter Umständen 
ein und dasselbe Blatt im Laufe eines Tages verschiedene Lichtdurch- 
lässigkeit aufweist, insbesondere im kurzwelligen Bereich des Sonnen- 
spektrums. Dafür sind die von KAEMPFERT und mir an Adiantum 
cuneatum, Coleus hybridus und Tradescantia viridis vorgenommenen 
Untersuchungen ein Beweis. 


Aber selbst bei Berücksichtigung dieser Gesichtspunkte erschienen uns die 
von SEYBOLD 1932 veröffentlichten Transmissionswerte in Violett-Blau als zu niedrig. 
Zum mindesten trafen sie nur streng für die betreffenden untersuchten Blätter, aber 
nichtallgemein zu. Verstärkt wurde unsere Ansicht beim Vergleich der SeyBoLpschen 
Werte nicht nur mit den unsrigen, sondern vor allem beim Vergleich mit den von 
LINSBAUER, URSPRUNG und KNUCHEL in ungefähr demselben Bereich durchgeführten 
Lichtdurchlässigkeitsbestimmungen. Dazu kamen noch die Bedenken, zu denen 
uns die Galvanometerdiagramme der Abb. 6 bei SeysoLop (1932, S. 205) Veranlassung 
gaben. Gewiß ist die photographische Registrierung von Galvanometerdiagrammen 
eine „objektive Meßmethode‘‘. Vergessen darf aber nicht werden, daß Galvano- 
meterdiagramme von der Art wie sie in der genannten Abb. 6 wiedergegeben sind, 
bei der rechnerischen Auswertung der ,,Subjektivitat‘‘ sehr viel Spielraum lassen, 
was unter Umständen mehrere Prozente der Werte ausmachen kann. Der „Ob- 
jektivität‘“ sind also auch hier Grenzen gesetzt. Die 1933 von SeYBoLp bei Ver- 
wendung eines Tungsram-Lichtelementes erzielten Galvanometerdiagr scheinen 
eine bedeutend sicherere Auswertung zu ermöglichen als die 1932 veröffentlichten. 
Während SeyBoLD 1932 an 13 untersuchten Pflanzenarten im Bereich 320—520 mu 
als maximale Durchlässigkeit 2% (2mal), dann 7mal 1% und 4mal 0% feststellte, 
fand er neuerdings an Blättern von nur 5 Pflanzenarten im selben Bereich Durch- 
lässigkeiten von 10% und keine mehr von 0%. Ja, es ist auffallend, daß er an 
Sparmannia africana im Bereich 320—520 mu genau dieselben Transmissionswerte 
wie KAEMPFERT und ich an der gleichen Pflanze, nämlich 10%, fand. Für Tropaeolum 
majus gab er im gleichen Bereich 1932 0%, 1933 dagegen 1,5% Durchlässigkeit an, 
ein Wert, der weitaus verständlicher ist als der frühere. SEYBOLD hat sich also 
offensichtlich verbessert, wenn er dies auch nicht zugeben will. Außerdem zeigt 
diese Gegenüberstellung, daß trotz „nicht erörterter Fehler“ der von KAEMPFERT 
und mir erprobten Differenzbildung und trotz der „subjektiven‘‘ Ablesung eines 
Zeigergalvanometers unsere Methode konkurrenzfähige Werte brachte und bringt. 

SEYBOLD (1933, S. 598) prüfte unter anderem auch die Frage, „in welchem 
Maße das Licht durch die Epidermis diffus zerstreut wird, wenn das Licht parallel 
die Epidermis trifft‘. Aus Messungen an einigen Zwiebelhäutchen zieht er den 
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Schluß: „Man wird also nicht fehlgehen, wenn man ganz allgemein annimmt, 
daß die Epidermis das parallel einstrahlende Licht diffus zerstreut in das Mesophy]l 
einstrablen läßt.‘‘ Daß KAEMPFERT und ich 1932 insbesondere wegen dieser Frage 
Blattepidermen mit und ohne Haare, mit und ohne Wachs, von 37 Pflanzenarten 
vor ihm untersucht haben, existiert für SEYBOLD nicht; zu welchen Ergebnissen wir 
hierbei gekommen sind, interessiert ihn ebenfalls nicht. Dafür werden aber auf 
der gleichen Seite unnötigerweise einige Gedankengänge in ökologischer Richtung 
von KAEMPFERT und mir, zusammen mit Belehrungen in elementarer Algebra, 
kritisiert. Bei aufmerksamem Lesen des kritisierten Abschnittes und Verfolgen 
vor allem des Zusammenhanges hätte sich die fragende und belehrende Fußnote 
S. 598 erübrigt. 

Um die mannigfaltigen Verwendungsmöglichkeiten dieses Aktino- 
metertypes aufzuzeigen, sei noch erwähnt, daß er nicht nur zur Be- 
arbeitung rein wissenschaftlicher, theoretischer Fragen verwendet werden 
kann, sondern auch zur Bearbeitung von Fragen der angewandten 
Botanik und der angewandten Pflanzenükologie. So wurden mit diesem 
Instrument bereits quantitative Bestimmungen der Strahlungsdurch- 
lässigkeit der Niederschläge pflanzlicher Schädlingsbekämpfungsmittel 
der Wein- und Obstbaupraxis durchgeführt !. DieSchädlingsbekämpfungs- 
spritzmittel wurden mit der praktisch üblichen Spritztechnik und in den 
praktisch zur Anwendung kommenden Konzentrationen auf dünne Deck- 
gläschen gespritzt, getrocknet, und dann wurde die durch die Niederschläge 
diffus und ungebrochen (parallel) fallende Sonnenstrahlung bestimmt. 
Ebenso können die Strahlungsdurchlässigkeit von Treibbeet- und Gewächs- 
hausgläsern, ferner die Strahlungsverluste bestimmt werden, welche. bei 
Kalkung an Gewächshaus- oder Treibbeetfenstern (zwecks Schattierung) 
auftreten. Dies sind alles Fragen der angewandten Pflanzenphysiologie, 
welche bisher entweder überhaupt nicht oder mit physikalisch unzuläng- 
lichen Methoden untersucht wurden. 


Messungen der gesamten auf ein Laubblatt von oben und unten 

einwirkenden Sonnenstrahlung. 

Will man für ein bestimmtes Blatt, für eine bestimmte Zeit und einen 
bestimmten Standort einer Pflanze eine Energie- bzw. Strahlungsbilanz 
aufstellen, so muß mit dem Aktinometer folgender Arbeitsgang vor- 
genommen werden: 

1. Bestimmung der Intensität der reinen Sonnenstrahlung und Sonnen- 
höhe. (Versenkte Thermobatterie mit vorgeschaltetem Diaphragmen- 
zylinder.) ' 

2. Die Auffangfläche der Thermobatterie wird aus der Hinterstellung 
in die vorderste geschraubt. Sie wird so gestellt, daß sie sich auf gleicher 
Höhe wie das Blatt befindet, für das die Strahlungswerte Geltung haben 
sollen. Da man vorher die Sonnenhöhe bestimmt hat, ist es möglich, 


! Diese Arbeit erscheint ungefähr gleichzeitig mit dieser in der Zeitschrift ,, Die 
Gartenbauwissenschaft‘“. 
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für eine horizontal ausgebreitete Blattfläche den für die betreffende Zeit 
geltenden Betrag der Sonnenstrahlung rechnerisch zu ermitteln. Der 
Unterschied aus dem Betrag der Messung 2 minus dem errechneten 
Energiebetrag der reinen Sonnenstrahlung ergibt den Betrag, der vom 
Himmelsgewölbe und der Umgebung (Häuser-, Felsenwände) als diffuse 
Strahlung auf die Ober- 
seite des Laubblattes 
fällt. 

Schwieriger ist die 
Rechnung für ein ver- 
tikal orientiertes Blatt, 
weil in diesem Falle die 
Azimutorientierung des 
Blattes und das Azimut 
der Sonne bestimmt 
werden müssen. Erste- 
res läßt sich mit einem 
Kompaß ermitteln, letz- 
teres wird möglich, wenn 
eine Hauptachse desAp- 
parates in N—S- oder 
O—W-Richtunggestellt 
und ein gradierter Hori- 
zontalkreis an dem Ap- 
parat angebracht wird. 

3. Das Aktinometer 
wird sodann, wenn es 
nicht schon bei Mes- 
sung II auf dem großen 
Feldstativ war, auf Abb.4. Das Aktinometer im Stativ aufmontiert zur Bestim- 

dieses auf ges chraubt mung der auf eine en treffenden Bodenreflex- 
und so eingehängt, daß 

die Auffangfläche der Thermobatterie dem Erdboden zugekehrt ist 
(Abb. 4). Somit wird der Energiebetrag ermittelt, der auf die Blatt- 
unterseite als diffuse Reflexionsstrahlung einwirkt. Der weitaus größte 
Teil der auf diese Weise aufgefangenen Strahlung ist „Licht“, wie 
man sich durch Vorschalten eines Rotfilters überzeugen kann. Der 
Einfluß der von Böden vertikal aufsteigenden Warmluft ist durch Ab- 
schluB der Thermofläche (in !/,;,mm Abstand aufgekittetes Deckglas) 
ausgeschaltet. 

Zu diesen Messungen ist zu bemerken, daß zur Ermittlung absoluter 
Strahlungswerte noch Korrekturen anzubringen sind, während relative 
Messungen ohne weiteres möglich sind. Stand z. B. bei Messung II die 
Sonne unter 45°, so muß der Schatten berechnet werden, der dadurch 
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entstand, daß die Auffangfläche 1 mm in der abgeschrägten Ringfassung 
versenkt war. Neuerdings beträgt bei einer Versenkung von nur 0,5 mm 
der tote Winkel nur mehr 22,5%. Gleich bei den ersten Probearbeiten 
mit dem neuen Aktinometer im Freien stellte sich als unbedingt notwendig 
heraus, die Auffangfläche vor Luftaustausch zu schützen. Sie wurde 
daher mit einem dünnen Deckgläschen vollständig abgedichtet, außerdem 
wurde die Stirnfläche des Schiebeblockes mit Hochglanzstanniol abge- 
deckt. Das Deckgläschen verursacht bei senkrecht auffallender Sonnen- 
strahlung noch einen Reflexionsverlust von 10%. Durch Vergleichs- 
messungen mit und ohne Deckgläschen an Nebeltagen in vollständig 
luftdicht abgeschlossenen Glashäusern wurde festgestellt, daß für 
diffuse Strahlung das Deckgläschen einen Reflexionsverlust von 13,5% 
im Mittel verursacht. Der Betrag an diffuser Strahlung, der durch die 
Versenkung der Auffangfläche verlorengeht, ist so gering (an Energie), 
daß er praktisch vernachlässigt werden kann. Trotz der luftdichten 
Abdeckung der Auffangfläche durch ein dünnes Deckgläschen kann 
man doch nicht bei allen Windverhältnissen mit dem Aktinometer im 
Freien arbeiten. Das Deckgläschen absorbiert Strahlung, wenn auch 
nicht viel. Die Erwärmung des Deckgläschens verursacht einerseits 
eine Nullpunktwanderung. Andererseits gibt das dünne Glasplättchen 
an vorbeistreichende Luft sehr leicht wieder die gestapelte Wärme ab, 
so daß ständig kleine Nullpunktverlagerungen eintreten. Dieser Übel- 
stand wird sich auch in Zukunft schwerlich beseitigen lassen, so daß 
man eben derartige Messungen nur bei ruhiger oder schwach bewegter 
Luft ausführen darf. 

Für gewisse Fragen der Pflanzenphysiologie und -ökologie, vor allem 
auch der angewandten Pflanzenphysiologie (Gartenbau und Weinbau), 
halte ich es für sehr wichtig, daß einmal quantitativ festgestellt wird, 
wieviel zusätzliche Strahlung Pflanzenorgane von hellen Böden, vor 
hellen Mauern, Felsen usw. bekommen. Welche Größenordnungen hier 
praktisch vorkommen, sollen nachstehende Messungen aufzeigen: 

I. Ein Rebblatt bekam in 25—30 cm Entfernung vom Boden in einem sanft 
geneigten, südwestlich exponierten Weinberg bei Geisenheim am 19. 7.33, nachmittags 
3 Uhr 50 Min., bei wolkenlos heiterem Wetter zusätzliche Strahlung vom Boden her: 
0,150 cal./qem/min. Nebenan über einem Grasrasen hätte in gleicher Höhe die Blatt- 
unterseite nur 0,034 cal./qom/min. zugestrahlt erhalten. Das Rebblatt bekam zur 
selben Zeit auf die Oberseite 0,755 cal./qem/min. zugestrahlt. D.h. also, daß die 
zusätzliche Strahlung für das Rebblatt vom Boden her in dieser Zeit 20% der ober- 
seitig auffallenden Strahlung betrug, während sie nebenan über dem Grasrasen nur 
4,5% betragen hätte. 

II. In einem anliegenden Weinberg wurde gerade die Unkrautdecke entfernt. 
Es waren verunkrautete und bereits gereinigte Rebzeilen nebeneinander vorhanden. 
In einer soeben geharkten Zeile mit noch nicht getrockueter Bodenoberfläche hätte 
ein Rebblatt in 25—30 cm Entfernung vom Boden 11,4% und in einer verunkrauteten 
Zeile nur 2,3% der zur gleichen Zeit auf die Blattoberfläche fallenden Gesamt- 
strahlung als zusätzliche Strahlung auf die Blattunterseite erhalten. 
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III. Am 6. 7. 33 hat ein Rebbiatt bei wolkenlos heiterem Himmel nachmittags 
3 Uhr 15Min. in einer südwestlich exponierten Weinlage mit besonders hellem 
Boden (Löß) auf die Blattunterseite 0,1980 cal./qom/min., auf die Blattoberseite 
(horizontale Lage) 0,957 cal./qom/min. erhalten. Die zusätzliche Strahlung vom Boden 
her betrug also 21,5% der oberseitig auffallenden Gesamtstrahlung. 

IV. Über einem mit hellgelbem Sand bestreuten Parkweg konnte mit nach 
unten gekehrter Auffangfläche in 20—30 em Entfernung 9—22%, neben dem Weg 
über einem Parkrasen in gleicher Zeit und gleicher Höhe 2—6% der Strahlungs- 
energie gemessen werden, die mit zum Himmel gerichteter horizontaler Auffangfläche 
zu messen war. 

V. Was wechselnde Bewölkung für den Strahlungsgenuß eines Laubblattes 
ausmacht, zeigt folgende Messung: Horizontal zum Himmel gerichtete Auffang- 
fläche des Aktinometers, 5. 7., nachmittags 3 Uhr, = 0,729 cal./gem/min. In der 
nächsten Minute zog eine große Cumuluswolke vor die Sonne, wodurch die Ein- 
strahlung auf die gleich orientierte Fläche auf 0,09 cal./qem/min., also auf 12,4% 
der vorherigen fiel. 

VI. Auf dem Würzburger Wellenkalk im August 1933, nachmittags 3 Uhr, ein 
Drittel bewölkt. Meßstelle mit Aster Linosyris und Peucedanum Cervaria locker 
bestanden. Sonnenhöhe 47,2°. Auf die nach oben orientierte Auffangfläche traf 
Sonnenstrahlung allein 0,8352 cal./qem/min., diffuse Himmelsstrahlung 0,1680 cal.- 
qom/min., diffuse Reflexstrahlung von unten 0,1632 cal./qem/min. 

Die zusätzliche Strahlung vom hellen Kalkboden her! betrug also an dieser 
Stelle 16,3% der von oben kommenden Sonnen- und Himmelsstrahlung und besaß 
dieselbe Intensität wie die Himmelsstrahlung. In 15 om Entfernung von einer nach 
WSW orientierten fast senkrechten Felsenplatte war mit senkrecht zur Felsenplatte 
orientierter Auffangfläche 0,214 cal./qom/min. als diffuse Reflexionsstrahlung zu 
messen. Dies war 15,3 % von dem, was pro gem/min. in dieser Zeit auf die Kalk- 
wand als Gesamtstrahlung auftrat, oder 27,7% von der Strahlung, die um die gleiche 
Zeit auf eine horizontal orientierte Fläche auffiel. Ich habe bereits 1930 für die auf- 
fallenden Orientierungserscheinungen der Blätter der Wellenkalkpflanzen die 
dort herrschenden strahlungsklimatischen Verhältnisse verantwortlich zu machen 
versucht. Die vorigen Messungen beweisen nun tatsächlich, daß an derartigen 
Standorten die zusätzliche Strahlung verhältnismäßig große Werte erreicht, welche 
natürlich auch den gesamten Wärme- und somit den Wasserhaushalt dieser Pflanzen 
erheblich belasten. Durch vorliegende Messungen gewinnt die Annahme, daß diese 
ganzen Orientierungserscheinungen (Vertikal- und KompaBorientierungen) an den 
b>treffenden Standorten zweckmäßig sind, außerordentlich an Wahrscheinlichkeit. 

Höhere Rückstrahlungswerte waren vor einer weißgetünchten Wand, einer 
verglasten Talutmauer zu messen. Hier traf auf die senkrecht zur Mauer orientierten 
Auffangfläche des Aktinometers in 20—35 em Entfernung 30% von der Strahlungs- 
energie, die in gleichzeitig horizontaler Stellung zu messen war. Bei letzterer 
machte sich die Rückstrahlung der Wand noch mit 10% des Gesamtbetrages 
bemerkbar. Man sieht daraus, daß die Gärtner nicht umsonst derartige Talut- 
mauern schneeweiß kalken. Mit dieser Maßnahme gestalten sie bewußt oder un- 
bewußt das Strahlungsklima auf kleinem Raum in einem für die Treibpflanzen 
günstigen Sinne. 

1 Durch Vorschalten der Gelb- und Rotfilter konnte man sich davon über- 
zeugen, daß die von den Kalkfelsen ebenso wie die von weiß getünchten Mauer- 
wänden reflektierte Strahlung praktisch dieselbe Energieverteilung im Spektrum 
aufwies wie die direkte Sonnenstrahlung. Über dunklen Böden (Schiefer) wurden 
noch keine Messungen gemacht. Hier ist zu erwarten, daß durch die dunkle 
Wärmestrahlung die Energie im Infrarotbereich unter Umständen erheblich 
zunimmt. 
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Zusammenfassung. 

1. Es wird ein Aktinometer beschrieben, mit dem man in absoluten 
Einheiten (cal./qem/min.) 

a) die Intensität der Sonnenstrahlung, 

b) die Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern, Blattepidermen, 
Gläsern, Spritzmittelniederschlägen usw., 

c) die auf ein Blatt oder eine Fläche bestimmter Orientierung von 
oben (Sonnen-, Himmels- und Umgebungsstrahlung) und von unten 
(diffuse Reflexstrahlung) einwirkende Strahlung messen kann. 

2. Es werden einige Messungen als Beispiele der in der Natur vor- 
kommenden Größenordnungen der diffusen Reflexstrahlung von Boden- 
oberflächen mitgeteilt. 
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ÜBER DIE ANLEGUNG DES KARPELLS VON POTAMOGETON 
TRICHOIDES CHAM. ET SCHLECHT. 


Von 


JOHANNES HELM 
(Halle a. d. Saale). 


Mit 1 Textabbildung (8 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 29. Mai 1934.) 


In ihren Untersuchungen über Karpellbau und Plazentationsver- 
hältnisse in der Reihe der Helobiae erkannte E. EBER! in der Unterreihe 
der Potamogetonineae Potamogeton trichoides CHAM. et SCHLECHT. als 
vermittelnde Form zwischen dem zumeist aus vier Karpellen bestehenden 
Gynäceum der Potamogetonaceae und dem auf ein einziges, terminal- 
ständiges Karpell reduzierten Gynäceum der Najadaceae und Lilaeacae. 
Aus Mangel an geeignetem Material gelang es ihr jedoch, die Terminal- 
ständigkeit des einzigen Karpells von Potamogeton trichoides und damit 
die völlige Übereinstimmung mit den beiden vorerwähnten Familien 
bezüglich der Stellung des Karpells nur wahrscheinlich zu machen. 

Eine Untersuchung der Entwicklung der Infloreszenz und der Einzel- 
blüten von Potamogeton trichoides, das sich im hiesigen Botanischen Garten 
reichlich findet, konnte jene Vermutung von EBER vollauf bestätigen 
und ergab folgendes Bild. Im Gegensatz zu der Angabe von HEGELMAIER ?, 
die allerdings Potamogeton crispus betrifft, erfolgt die Anlage der ähren- 
förmigen Infloreszenz von Potamogeton trichoides nicht bereits im Herbst 
des vorangegangenen Jahres, sondern erst im nächsten Frühjahr. Bei 
wiederholt im März vorgenommenen Präparationen war der Vegetations- 
kegel stets noch durchaus in Blatt- und Achselsproßbildung begriffen 
(Abb. 1, 1), so daß die HEGELMAIERsche Angabe, wenigstens für Pota- 
mogeton trichoides, nicht zutrifft. Bereits in der ersten Hälfte des April 
zeigten sich sodann die ersten Blütenanlagen in Form zunächst noch 
völlig ungegliederter, deckblattloser Höcker in spiraliger Stellung am 
Infloreszenzkegel (Abb. II, 2). Die Ausgliederung der Bestandteile der 
Einzelblüte setzt alsbald ein (Abb. 1, III, IV) und erfolgt im wesentlichen 
in der von Potamogeton crispus her bekannten Weise, d. h. als erste Hervor- 
wölbungen werden die als Perigonblätter fungierenden appendices connec- 
tivi sichtbar, denen die der anfangs noch ungegliederten Staubblatt- 
wülste folgen (Abb. 1, IV, V, VI). Der eigentliche Vegetationspunkt jeder 
Einzelblüte verändert dabei seine Gestalt kaum und wird lediglich 


1 Flora (Jena) 27, 273 (1934). — ? Bot. Ztg 28, 283 (1870). 
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durch das immer weiter fortschreitende Herausmodellieren der Antheren- 
wülste deutlicher, beinahe blockartig, abgesetzt (Abb. 1, VII). Schließlich 
wird auch er unter völliger Aufbrauchung und, entsprechend dem der 
gesamten Familie eigenen peltaten Typ der Karpellanlegung, durch 


a 
a 
A 
a 
‘a’ 
Z 
[4 


wis 


= 1. Potamogeton trichoides. 1 vipat noch im vegetativen Zustand mit 

und A ; II, III, IV Infloreszenzanlagen ver- 
sohledemse nr À x Verstationspunkt der elblüten); V, VI, VII, VIII optische 
Längsschnitte d Einzelblüten verschiedenen Alters. a Anlage des Staubblattes, a’ 
an — nn Br entwickelten appendix connectivi. 








ringwallartiges Erheben seiner Ränder (Abb. 1, VII) und schlauchartiges 
Auswachsen zum einzigen Karpell umgestaltet (Abb. 1, VIII). Dieses 
ist somit rein terminalständig wie bei Najas und Lilaea, unterschiedlich 
ist nur die Plazentation. Während die einzige Samenanlage bei Najas 
und Lilaea infolge Abkürzung des Entwicklungsganges aus dem Grund 
des Karpells hervorgeht, entsteht sie bei Potamogeton trichoides, genau wie 
bei anderen Potamogetonarten, laminal aus der Bauchwand des Karpells. 
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(Aus dem Botanisohen und Pflanzenpathologischen Institut der Technischen 
Hochschule in München.) 


ÜBER IONENWIRKUNGEN, BESONDERS ÜBER DAS 
ANIONENPHÄNOMEN. 


Von 
Frrepricu Boas. 


(Eingegangen am 28. Mai 1934). 


I. Übersicht über das Anionenphänomen. 

Unter der Bezeichnung ,,Anionenphinomen“ versteht man die Tat- 
sache, daß aus Gemischen von Mikroorganismen, wie sie in Erde, Staub, 
Wasser, Heuabspülungen vorliegen, einzelne Stämme durch bestimmte 
Anionen einseitig negativ oder positiv ausgelesen werden. Hierher 
gehören in erster Linie die Stämme der C-heterotrophen Bakterien und 
Pilze. Auch Algen, sowie Nitrifikations- und Purpurbakterien, also 
C-autotrophe Stämme, können genannt werden, obwohl hier die Kul- 
tivierungsverhältnisse anders als bei Bakterien und Pilzen liegen. Für 
C-heterotrophe Stämme gilt folgende Anionenreihe: 


SCN, J, JO, Br, Cl, NO, SO, (P,0,, SiO, ?). 


Zunehmende Beschleunigung der Entwicklung C-heterotropher Bakterien. 
Zunehmende Förderung der Allgemeinentwicklung (Bakteriotropie). 








Für Pilze, wie sie in den genannten Medien vorkommen, gilt für 
die Entwicklung bzw. für die Schnelligkeit der Auslese die umgekehrte 
Reihe: 

P,0,, SO, NO, Cl, Br, JO, J, SCN. 
Zunahme der Pilzauslese, besonders des submersen Wachstums (Mycotropie). 


Der Hinweis auf die Begünstigung submersen Wachstums deutet 
vielleicht auf anfängliche fakultative anaerobe Stadien hin. 

Aus den erwähnten Reihen ergibt sich, daß C-heterotrophe Bakterien 
durch SCN sehr leicht in der Entwicklung total gehemmt werden, während 
SO, kaum eine nachteilige Wirkung ausübt. 

Bei der von mir eingehaltenen Arbeitsweise kamen naturgemäß die 
zahlreichen Bakteriengruppen des Bodens in die Lage, sich mit der Rho- 
danwirkung auseinandersetzen zu müssen. Da die Nährlösungen teilweise 
5—10 cm hohe Flüssigkeitssäulen bildeten, konnten sich auch mehr oder 
minder anaerobe Formen entwickeln. Es war also für die verschiedensten 
physiologischen Bakteriengruppen gesorgt. 

Die C-autotrophen Nitrifikationsbakterien und Purpurbakterien 
nehmen eine Sonderstellung ein. Das Verhalten der Purpurbakterien 
bespreche ich im 3. Teil. Die Nitrifikationsbakterien fügen sich in das 
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allgemeine Schema der Anionenreihe ein. Eine Konzentration von 
0,033 mol KSCN hemmt die Nitrifikation, Sulfate dagegen lassen in 
relativ hohen Konzentrationen noch Nitrifikation zu. Selbst wenn 
Salze die Oxydationsgeschwindigkeit herabsetzen, wie MEYERHOF (19) 
und Eneer (10) angeben, so bleibt die Anionenbeziehung : 


SON ... SO,. 
Zunahme der Nitrifikation 
doch sehr deutlich bestehen. Das zeigt der folgende Versuch. 


Zusammensetzung der Nährlösung: 

500 H,0 — 0,5 g (NH,),SO — 0,5 g K,HPO, — 0,25 MgSO, — 0,5g NaCl — 
dazu MgCO,. 

ERLENMEYER-Kolben von 50 cem Inhalt enthielten 25 ccm dieser Lösung, 
dazu kamen wechselnde Mengen von 2m KSCN, m/2 K,SO, bzw. m Na,SO,. 
Das Endvolumen betrug 30 com. Die Impfung erfolgte gleichmäßig mit 4 Tropfen 
Erdauszug. 

Beginn des Versuches am 10.2.34. Ende des Versuches am 24. 4.34. Das 
Ergebnis war am 24.4. folgendes: 





Salpeterbildung. 
Diphenylaminprobe 
1. Salzfreie Vergleichsprobe . . . tiefblau 
2. 
3. 0,386 m KSCN ....... negativ 
Eiserne “ol. 
ee + © + 
|... jet 
8. 0,066 m.......... 
CE ne ole ar 
10. 0,1 m K,SO,......... tiefblau 
11. 0,033 m K,S0,. . . . . . .. tiefblau 
12. 0,198 m Na,SOQ, . . . . . . . unscharf 
13. 0,132 m Na,S0, ....... tiefblau 
14. 0,033 Na,SO, . . . . . . . . tiefblau 


Es vernichtet also 0,033 m KSCN die Tätigkeit der Nitrifikations- 
bakterien, während 0,1 m K,SO, keine Schädigung bewirkt. 

Das Anionenphänomen tritt somit bei den Nitrifikationsbakterien mit 
aller Schärfe in Erscheinung. Der Ausfall der Diphenylaminreaktion 
wird durch Rhodan nicht gestört, das sei zur Beseitigung von Bedenken 
noch hervorgehoben. — 

Um Irrtümer zu vermeiden, sei betont, daß die zeitliche Förderung 
des Auftretens von Pilzen durch Rhodanlösungen nicht auch eine 
Leistungsförderung, wie Erhöhung des Erntegewichtes, Förderung der 
Konidienbildung und der enzymatischen Leistung bedeutet. 

Die Wirkung des Rhodanions wurde teils von mir (Boas, 2, 3, 4, 5), 
teils von meinem Mitarbeiter KATTERMANN (17), teils besonders aus- 
führlich von LassEUR (18) und seinen Mitarbeitern behandelt. Für 
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Algen hat G1sTL (14) in meinem Institut die Geltung des Anionenphäno- 
mens und der Rhodanwirkung nachgewiesen. 

Lasseur hat für das Anionenphänomen die Bezeichnung ,,Effet de 
Boas“ geprägt, dem GEoRGEs (12) eine ausführliche Studie widmete. 
Er hat weiter versucht, den Mechanismus der Rhodanwirkung über 
meine früheren Annahmen hinaus zu bestimmen. Ich selbst (Boas, 2, 4, 
7, 8) habe Quellungs-, Entquellungs- und Adsorptionsvorgänge zur 
Erklärung herangezogen. Dabei wies ich auf folgende allgemeine Zu- 
sammenhänge hin: 

SCN, J, JO, BR, Cl, NO,, SO,. 
Zunahme der Hydratation der Ionen. 
Zunahme der Adsorptionsverdrängung aus Lösungen. 


Abnahme der Schnelligkeit des Eindringens in die Zellen (Permeabilitat). 


Lasseur hat gefunden, daß durch Rhodan meist eine Entquellung 
der Zellen eintritt. In einigen Fällen kann allerdings auch Quellung 
erfolgen. Ähnliches fand auch KATTERMANX (5). Ich lege heute keinen 
besonderen Wert mehr auf die Quellungshypothese, sie scheint mir zu 
sehr an der Oberfläche zu bleiben. Sie besagt eben letzten Endes nicht 
mehr, als daß Rhodan rasch in die Zelle eindringt, und daß dort nicht 
nur der Kolloidzustand geändert wird, sondern daß auch irgendein 
sehr wichtiger Zellvorgang heftig getroffen werden muß. 

Daß Rhodanide Oxydationsvorgänge in der Zelle lähmen, haben wir 
schon vor Jahren an der Tyrosinasehemmung der Kartoffelknolle gezeigt 
(Boas und MERKENSCHLAGER, 6). Nun erscheint natürlich dies nur als 
ein Teilausschnitt des Zellgeschehens, infolgedessen müssen wir nach 
einem allgemeineren unbedingt zentralen Lebensvorgang suchen. 

Die Frage lautet nunmehr: Welcher lebenswichtige beherrschende 
Zellvorgang wird durch Rhodan stürmisch beeinflußt? Hierbei kann natür- 
lich besonders schnelles Eindringen wesentlich mitwirken. Schnelles 
Eindringen gilt für Rhodanid und Jodid; aber mit ,,Permeabilitat“ allein 
bleibt man zu sehr an der Oberfläche, das ist statische Physiologie. Da- 
gegen ist die Erfassung eines beherrschenden Zellvorganges dynamische 
Physiologie. Auf Grund vieler Versuche komme ich zu dem Schluß, 
daß es sich um das für das Zellgeschehen beherrschende System Katalase, 
H,0,, handelt. In dieses System greift das schnell eindringende, oxydations- 
störende Rhodanion mehr oder minder vernichtend ein. Die von O. Lozw 
entdeckte Katalase stellt nieht nur ein zellphysiologisch beherrschendes 
System dar, das zeigen ja auch die Arbeiten WIELANDs und seiner 
Schule über Wasserstoffsuperoxyd, sondern auch ein systematisch und 
einzelphysiologisch aufschlußreiches System, ich verweise hier auf 
AUFHAMMERs und WIENMANNs (27) Arbeit aus KIESsLINGs Institut. 

In der Darstellung der Katalase von Morcuuis (20) zeigt SAN- 
TESSON (22), daß SCN (und J) Katalasepräparate sehr stark hemmen, 
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daß dagegen SO, die Katalase schont. Dieser Befund am Enzym stimmt 
auch mit der allgemeinen Anionenwirkung der Reihe SCN ... SO, auf 
Zellen und ihre Katalase gut überein. Der Unterschied zwischen Katalase- 
präparat und Zelle darf wohl nicht zu stark gewertet werden. 

Man hat SANTESSON zum Vorwurf gemacht, daß er in ungepufferter 
Lösung gearbeitet hat. Bei Zellen fällt dieser Einwand zum Teil weg, 
da das Innere der Zellen doch mehr oder minder stark gepuffert ist. 

Die Einwirkung von SCN auf Katalase enthält noch die zweite 
Möglichkeit einer direkten Einwirkung von SCN auf H,0,. Im Reagens- 
glas geben Rhodan und H,O, stürmische Reaktionen: Man beobachtet 
Schwefelabscheidung, Sulfatbildung, Blausäure und große Wärmetönung. 

Zellen, die Rhodan leicht durchlassen und zugängliches H,O, haben, 
müßten zugrunde gehen, wenn man diesen Reagensversuch in das Zell- 
innere verlegt. Die Auslesewirkung der Rhodanide erschiene so rein 
chemisch sehr leicht verständlich. OrrEnHEImer (21) und BERTHo (9) 
sind allerdings hinsichtlich des Vorhandenseins leicht zugänglichen 
Wasserstoffsuperoxyds in den Zellen etwas skeptisch. Das von WIELAND 
und RosENFELD (26) angegebene Abfangverfahren mit Cer”-Verbin- 
dungen kann hier nur im Vorbeigehen erwähnt werden. 

Wir wollen vorerst eine direkte Beziehung zwischen SCN und H,O, 
nur mit einer gewissen Reserve annehmen. Sollte sich später eine direkte 
Beziehung erweisen, so würde eine solche direkte Beziehung zwischen SCN 
und H,O, viele Auslesevorgänge spielend leicht erklären. Bei der Ein- 
wirkung von SCN auf H,O, scheint auch Blausäure entstehen zu können. 
Man könnte also auch für Blausäure ein Selektionsvermögen annehmen. 
Wenn nun Cyanide der Alkalien in Zucker und Eiweiß enthaltenden 
Nährlösungen keine nennenswerte Gift- bzw. Auslesewirkung entfalten, 
so können hier Entgiftungsvorgänge eine Rolle spielen. Über sonstige 
Katalasegifte, deren Auslesewirkung auf Mikroorganismen noch nicht 
hinreichend feststeht, berichtet z. B. Yakusaısı (28). Solche Katalase- 
gifte sind Hydroxylamin, Semikarbazid und die schon erwähnte Blau- 
säure. Von diesen Katalasegiften scheint Hydroxylamin auch auf 
Mikroorganismen wie Torula und Chromatium sehr stark auslesend zu 
wirken. Die Beziehung zwischen Auslesevermögen und Katalasesystem 
scheint sich also auch beim Hydroxylamin zu bewähren. Die von mir 
angenommene Arbeitshypothese erhält somit eine neue Stütze. 

Bei der Rhodanwirkung spielt das leichte Eindringen naturgemäß 
eine gewisse Rolle. L. GEoRGEs (12), der im Institut von LassEUR 
arbeitete, schreibt in dieser Hinsicht: ,,L’étude du mécanisme du phé- 
noméne de Boas ne peut pas être séparée de l’étude de la perméabilité 
de l’élément microbien.‘‘ Zellen mit erhöhter Durchlässigkeit und hohem 
Katalase- (oder H,0,- ?) Spiegel (Bakterien) müssen durch Rhodan un- 
gleich stärker geschädigt werden als Zellen mit geringerer Durchlässigkeit 
(Pilze). Über den Katalasegehalt von Bakterien haben RywoscH, Starr 
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(25) u.a. berichtet. Die von VIRTANEN gegebene Tabelle (s. EuLer, 11, 
S. 19) über den Katalasegehalt läßt sich bei Verwendung von Bact. coli, 
Cor. diphteriae, Staphylococcus pyogenes, B.typhosus einigermaßen mit 
den durch E1sENBERG (s. Boas, 3) erarbeiteten Rhodanwerten in Über- 
einstimmung bringen. Im übrigen verweise ich hier auf Eurer (11). 

Ich habe die Katalaseleistung einer Reihe von Bakterien und Pilzen 
in 1%iger Lösung von H,O, zahlenmäßig zu bestimmen versucht. In 
der Zeiteinheit lieferten 

Bact. coli pro 1 mg 42 ecm Sauerstoff 
Unterhefe Solar GS FR $3 
Aspergillus niger „ 1 ,, 0,0037 ,, . 

Bei einer solchen Bestimmung hat man natürlich viele Fehlerquellen, 
so ist es z. B. fast unmöglich, gleich alte bzw. physiologisch gleichwertige 
Zellen zu vergleichen. 

Die Rhodanempfindlichkeit ist bei Coli am größten, bei Aspergillus 
niger am geringsten. In einer Saccharose- (Dextrose-) Hefewasserlösung 
liegt das Ende des Wachstums bei folgenden Rhodankonzentrationen : 

Coli Hefe Aspergillus niger 
0,1—0,2 mol 0,4—0,5 mol 1,9 mol 

Purpurbakterien, die verhältnismäßig wenig Katalase enthalten, sind 
ziemlich rhodanfest. 

Rhodanfestigkeit und geringere Katalaseleistung sind offenbar gegen- 
läufige Eigenschaften der Zelle. 

Ich habe weiter eine große Reihe von Organismen auf Rhodan- 
festigkeit geprüft. Man kann etwa folgende annähernd brauchbare Reihe 
der Rhodanfestigkeit aufstellen: 

A. Bacterium coli, Sarcina lutea ... Saccharomyces cerevisiae, Ustilago 
tritici, Ustilago perennans, Tilletia tritici, Tilletia horrida. 

B. Ascochyta, Gloeosporium, Nectria, Mucor racemosus, Aspergillus 
niger. 

Die unter B genannten Organismen scheinen sehr rhodanfest zu 
sein. Bei diesen Organismen ist die Katalasewirkung teilweise gering. 

Die Anionenreihe kann also auch als Katalasebeeinflussungsreihe 
aufgefaBt werden. 

Bei der Anionenreihe ist bezeichnend, daß SCN (J’ und JO;) schon 
in kleiner Konzentration auslesend und in kleiner Konzentration stark 
katalaseschädigend wirken. Es liegt also auch so wieder eine Beziehung 
zwischen Auslese- und Katalasewirkung vor. Andere Ionen wie SO!” 
oder Cl’ sind auch in hoher Konzentration teilweise nicht katalase- 
schädigend und auch nicht auslesend. Rhodan wirkt in einer Konzen- 
tration von 0,2 mol Bakterien vernichtend und Katalase vernichtend. 
Sulfat dagegen wirkt in einzelnen Fällen stürmisch katalasefördernd und 
nicht oder kaum auslesend. 


| 
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Man muß also die Anionenreihe folgendermaßen schreiben: 
SCN (J, JO,) / BrCl, NO,SO, 


etwa 0,2 mol katalasetötend, stärkst aus- Katalaseschädigung teilweise sehr gering, 
lesend, stark gr ‚m Bakterien- kaum auslesend, langsamer bis kaum 
eindringend, kaum bakterientötend. 


Aus dieser Übersicht geht hervor, daß eine ernsthafte Beziehung 
zwischen der Anionenreihe, der Auslesewirkung und dem Katalase- 
system nicht bestritten werden kann. Eine Parallele zwischen Ionen- 
und Katalasewirkung einerseits und phyletischer Wirkung kann als 
sicher gelten. 

Bei dieser Sachlage erhebt sich nun die wichtige Frage: Erstreckt 
sich die auf das Katalasesystem gegensätzliche Wirkung von SCN und 
SO, durch das ganze Pflanzenreich oder gilt diese gegensätzliche Wirkung 
nur bei Bakterien, Pilzen und einzelnen Algenstämmen ? Läßt sich der 
Gegensatz SCN, SO, in seiner Wirkung auf das Katalasesystem auch 
bei Blütenpflanzen beobachten? Würde sich auch bei Blütenpflanzen 
eine allgemeine Giftigkeit von Rhodan auf das Katalasesystem und eine 
nennenswerte Ungiftigkeit von SO, für das Katalasesystem nachweisen 
lassen, dann wäre die SCN- bzw. SO,-Wirkung auf eine ganz allgemeine, 
fundamental wichtige Zellbeziehung zurückgeführt. 

An einer Reihe von orientierenden Versuchen ließ sich bei verschie- 
denen Organen von Blütenpflanzen eine das Katalasesystem vernichtende 
Rhodanwirkung feststellen, während viel höhere Konzentrationen von 
Sulfat keinerlei Schädigung, oft sogar eine stürmische Begünstigung der 
Katalaseleistung bewirkten. Der Ionengegensatz SCN—SO, tritt also 
auch bei Blütenpflanzen mit aller Schärfe am Katalasesystem hervor. 


II. Katalaseversuche bei Gegenwart von SCN’ und S0/'. 

Ich führe zuerst einige Versuche an Kartoffelknollen an. Dabei 
wurde teils in ungepufferter, teils in gepufferter Lösung (Phosphat- 
pufferung nach SÖRENSEN, px 6,4—6,6) gearbeitet. Die Unterschiede 
zwischen gepufferter und nichtgepufferter Lösung waren nicht wesentlich. 
Jedenfalls verschoben sie die Tatsache nicht, daß SCN intensiv schädigt, 
und daß SO, intensiv fördern kann. Neben SCN’ und SO/’ wurden noch 
andere Ionen mit zum Vergleich herangezogen, namentlich um die Sonder- 
stellung von SCN’ mit aller Schärfe zu erreichen. 

Zu den Versuchen wurden mit dem Korkbohrer etwa 0,6 em dicke 
Stücke aus der Kartoffel gebohrt. Die Stücke wurden auf gleiches 
Gewicht gebracht und nach 30 Min. langem Auswaschen in Leitungs- 
wasser 12—18 Stunden in Lösungen verschiedener Salze aufbewahrt. 
Nach Abspülen mit Leitungswasser kamen sie in 30 cem 1%iges H,O, 
in ERLENMEYER-Kolben. Die Sauerstoffentwicklung wurde in großen 
Gasbüretten abgelesen. 
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Nach Abschluß des Versuches wurde noch mit Benzidin auf Per- 
oxydase geprüft. Auf diese Nebenbefunde weise ich nur ganz kurz hin. 

Auf die Reaktionskinetik brauche ich hier nicht einzugehen, es sei 
auf EuLer (11), Biechy und die neuere Literatur bei AUFHAMM und 
WIENMANN (27) bzw. GUNDEL (15) und STEFAN (24) verwiesen. 


Versuch 1 ( Kartoffelknollen). 
Ich bringe zuerst einen Versuch mit höheren Konzentrationen von 


SCN’ bzw. SO{’. Zur Vergleichung füge ich einige andere Ionen an. 
Die Kartoffelstücke wogen 1,6 g. 


Tabelle 1. Entwickelter Sauerstoff in Kubikzentimetern. 


Vorbehandlungsflüssigkeit 
Zeit Dest. | Leitungs- | 0,5m 0,3m 0,5m | 0,5m | 05m 0,5m 0,5 m 
wasser 






































Min. | Wasser Na,80,| K,80, | K,SO, | KSCN | KCl NaCl CaCl, 
32 2,4 2,6 6 5 5 0 6 58 0 
52 10,5 10,5 21 18,9 18,8 0 21 19,3 4,1 
72 14 14 27,6 | 25,3 | 25 0 27,9 | 25,3 6,1 
87 15,8 15,8 30,7 27,5 | 28,8 0 31,1 | 28,2 6,7 

227 28 28,2 54,2 472 | 52 1 54,2 | 498 102 


Mit völliger Eindeutigkeit zeigt dieser Versuch, daß eine Vorbehand- 
lung mit 0,5 m KSCN die Katalase in der Kartoffelknolle vernichtet, 
während Vorbehandlung mit 0,5 m K,SO,(Na,SO,), also mit Lösungen, 
die gegenüber 0,5m KSCN obendrein noch hypertonisch sind, die 
Katalase stürmisch begünstigt. Die Forderung beträgt im Vergleich mit 
Leitungswasser etwa 100%. Der Gegensatz SCN’—SOY’ tritt mit aller 
Schärfe hervor. Unter den anderen mitverglichenen Ionen ist nur 
0,5 mol CaCl, ungünstig. - 

Auf die Kationenwirkung gehe ich hier nicht weiter ein, betreffs der 
Kationen sei auf BLEYER (1) verwiesen. Die hier beschriebenen Befunde 
stehen im Einklang mit Sanrzssons (12) Ergebnissen. Im übrigen ver- 
gleiche man hierzu die Übersicht bei EuLER (11) und die Arbeiten von 
Favre, MICHAELIS, SENTER, BLEYER, YAMASAKI u. a. 

Beim Anionenphänomen kommen in der Regel Rhodanidmengen von 
0,05—0,2 mol zur Wirkung, das sind bei den Ausleseversuchen die aus- 
schlaggebenden Konzentrationen. (in Hefewasserzuckerlösung). In dem 
folgenden Versuch wende ich daher die Konzentrationen bis 0,2 mol 
SCN an. Die Gewichte der Kartoffelzylinder betrugen 0,95 g. Mit Phos- 
phat war auf px 6,5 gepuffert. Die Sauerstoffentwicklung ist aus der 
folgenden Tabelle ersichtlich. 


Versuch 2 (Kartoffel). 


Auch hier kommt der Gegensatz SCN—SO, mit aller Schärfe zum 
Vorschein. Charakteristisch ist weiter die Tatsache, daß hypotonische 


~ 
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Tabelle 2. Lösungen (0,07 molK,SO,) 


Sauerstoffentwicklung in Kubik- : Sora Ze 
zentimetern nach etwas weniger günstig sind 














als hypertonische(0,35 mol) 

“signal 10 | mL | s21 Lésungen. Unterden hypo- 
en tonischen Lösungen sind 
- Wasser . . .| 1 3 45 | 16 Rhodanide ebenfalls über- 

05 mol KSCN . .| 0 0, 1 9,4 dés 

= mol KSCN . . .| 0 oo is 72 aus giftig, unter den stark 
a be 280, . . Le = — jg hypertonischen ist Rho- 
05 mol tl 25! 64 |102 | 35 danid sehr giftig. Bei den 


Kationen ist Ca ziemlich 
giftig. Das zeigt sich in Tabelle 1 und noch einmal in Tabelle 3. 


Versuch 3 (Kartoffel). 
Als Ergebnis der Versuche mit den häufigsten in der Zelle vor- 
kommenden oder auf die Zelle einwirkenden Ionen steht fest, daß SCN 


in hohen und niederen 
Tabelle 3. Sauerstoffentwicklung nach Konzentrationen für die 











10 40 50 | 230 Zellkatalase ausnehmend 
Min. giftig ist. Diese Eigen- 
LiC1 0,46 mol . . .| 9 | 27,2 | 320 | 66,4 schaft kommt keinem an- 
KCl pas u: ‚pe À = + + deren Ion zu. 
MgCl, 0,32 mol . . j 
CaCl, 0,36mol. . .| 0 32 | 42 | 94 Bei dem letzten Ver- 


such, der als Nebenbefund 
die ziemlich starke Schädlichkeit hypertonischer CaCl,-Lösungen zeigt, 
wurde nach Schluß des Versuches noch die Peroxydasereaktion mit 
Benzidin geprüft. Dabei ergab sich nach Anlegung einer neuen Schnitt- 
fläche an den Gewebszylindern die folgende Färbung. 


Kartoffel nach Behandlung mit Peroxydasereaktion: 


0,46 mol LiCl ganz blau, 

0,35 mol KCl ganz blau, ‘ 

0,32 mol MgCl, außen etwa 2,5 mm des Zylinders farblos, nur blaue Adern, 
Zylinderkern blau, 

0,36 mol CaCl, weiß, nur Leitbündel als blaue Punkte. 


Die mitgeteilten Katalaseversuche stehen in keinem Gegensatz zu 
der Annahme, daß beim Anionenphänomen der Eingriff in das Katalase- 
system eine wichtige Rolle spielt. Der Gegensatz SCN—SO, tritt auch 
bei einem Katalasesystem, wie es die Kartoffel darstellt, mit aller 
Deutlichkeit hervor. 

Es mag vielleicht zu gewagt erscheinen, bloß von dem Verhalten 
der Kartoffelknollen so weitgehende Schlüsse zu ziehen. Ich habe daher 
noch andere vegetative Vermehrungsorgane geprüft, nämlich Daucus 
carota, Beta vulgaris var. cicla (rote Rübe) und Brassica Napus L. var. 
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Napobrassica (L.) Peterm. flavescens Peterm. (gelbe Kohlrübe, Dotsche). 
Sehnitte aus den Wurzeln wurden 19 Stunden in 25 cem 0,5 mol KSCN, 
K,SO, bzw. Leitungswasser vorbehandelt. Darauf wurden die prisma- 
tischen, etwa 3 cm langen und 0,6 cm dicken Stücke noch 45 Min. in 
Leitungswasser von den anhaftenden Resten von KSCN bzw. K,SO, 
befreit. Die mit KSCN und K,SO, behandelten Proben waren völlig 
turgorlos ; aus den Stücken der roten Rübe trat in Gegenwart von K,SO, 
wenig, in Gegenwart von KSCN viel Farbstoff aus. Schließlich kamen 
die Schnitte, die gleiches Gewicht und gleiche Oberfläche hatten, in 
30 cem 1%iger Lösung von Wasserstoffsuperoxyd. 

Nach der Behandlung mit Wasserstoffsuperoxyd hatte sich die 
Reaktion nennenswert verschoben. Die mit K,SO, vorbehandelten 
Schnitte zeigten ein py von etwa 6,5, die mit Rhodan vorbehandelten 
Schnitte bzw. die entsprechenden Lösungen waren sauerer. Stark sauer 
waren die Lösungen, die Schnitte von Daucus carota nach Rhodanvor- 
behandlung enthielten (px 4—4,5). Doch bedeuten diese Säuregradunter- 
schiede keine Änderung der Tatsache, daß SCN intensiv giftig, SO, 
ungiftig bzw. fördernd wirkt. 

Nach der Behandlung mit Wasserstoffsuperoxyd rochen die Proben, 
die vorher KSCN enthalten hatten, deutlich nach Blausäure. 

Die Gewichte der Schnitte betrugen bei Daucus 5,4 g', Beta 5,9 g, 
Brassica 7,1 g. 

Versuch 4. 
Die Sauerstoffentwicklung ergibt sich aus folgender Übersicht. 











27 | 55 | so | 105 
Min. 

Brassica -(0,5m K,SO,) . | 16 33 ET 44, 
Daucus (0,5 Ka5 04) er. eee 35,3 | 39,5 | 44,2 
Beta (0,5 K,SO,) . - - . 7 16,5 | 17 19,8 
Beta (0,5 K ) 0,8 2,0 2,8 3,6 
Brassica (0,5 KSCN) 0,4 1,0 1,8 2,4 
Daucus (0,5 KSCN) . . . 0,1 1,0 1,8 2,4 
pe die ar are 4 8,4 | 10 12 
Feige geet ag 0 6 à 10 21,8 | 25 30,2 
DVI ET AE 10 22 25,2 | 30 














Trotz des totalen Turgorverlustes wird durch 0,5 m K,SO, der Kolloid- 
zustand der Zelle so ausgezeichnet erhalten, daß die Katalasewirkung 
bei Verwendung von Daucus etwa 300%, Brassica etwa 50% gegenüber 
der turgeszenten Vergleichsprobe gefördert ist. Nur bei Beta bedeuten 
0,5 mol K,SO, bereits eine Überbelastung des Zellgefüges. Da aber die 
Rüben zur Zeit des Versuches, im Februar 1934, schlecht erhalten 


1 Die Innenteile von Daucus sind ärmer an Katalase als die äußeren. Man daıf 
also nur gleiohwertige Gewebsteile verwenden. 
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waren, bleibt die Frage offen, ob Beta eine SO! -empfindlichere Zell- 
konstitution hat als die anderen verwendeten Pflanzen. Natürlich ist 
es in hohem Grad wahrscheinlich, daß das Sulfatniveau für die Zell- 
katalase bei jeder der drei verwendeten Pflanzen verschieden hoch liegt. 
Diese Frage einer leicht erfaßbaren protoplasmatischen Konstitution 
liegt aber außerhalb der Gedankengänge der vorliegenden Arbeit. 

Bei Verwendung von 0,5 mol KSCN ist so ziemlich das Katalase- 
system bei den verwendeten Pflanzen vernichtet. Gegenüber der Kata- 
laseleistung bei Gegenwart von 0,5 mol K,SO, bewirkt 0,5 mol KSCN 
nach 105 Min. nur noch eine Leistung von etwa 20% (Beta), 5% ( Bras- 
sica), 5% (Daucus). 

Die hervorragend günstige Wirkung von SO‘; auf die Leistung der 
Zelle, auf die ich früher (,,Pflanze als kolloides System‘‘, 1929) ausführlich 
hinwies, tritt auch bei dem für die Zelle fundamental wichtigen Katalase- 
system scharf hervor. 


Wenn Beta verhältnismäßig wenig durch Rhodan geschädigt wird, 
so kann im Zellsystem irgendein Schutz- oder Entgiftungssystem (auch 
gegen starke Säuerung, man denke daran, daß im Reagensglas KSCN 
und H,O, stark saure Reaktion bedingen) vorhanden sein. In solchen 
Fällen mag die Widerstandsfähigkeit gegen Rhodanid beträchtliche Grade 
erreichen. Einzelne Pilze, wie Oidium suaveolens, vermögen vielleicht 
auch durch Esterbildung eine Entgiftung herbeiführen. So können 
mancherlei Wege gegeben sein, um in einzelnen Fällen eine verschiedene 
Rhodanfestigkeit zu ermöglichen. Dies möchte ich im Hinblick auf das 
etwas abweichende Verhalten von Beta erwähnen. 

Betrachten wir schließlich die Tabellen 1—4, so ergibt sich mit ein- 
deutiger Klarheit, daß unter den geprüften Salzen (0,46 m LiCl; 0,35 m 
KCl; 0,32 m MgCl,; 0,36 m CaCl,; 0,5 m KSCN bzw. K,SO,) nur 0,5 m 
KSCN die Katalasetätigkeit so ziemlich vernichtet, während 0,5 m 
K,SO, die Katalasetätigkeit im Vergleich mit einer salzarmen Probe 
um etwa 100—300% steigert. 

Diese überaus günstige SO/’-Wirkung gilt nicht nur für die Katalase, 
sondern auch für viele andere Zellvorgänge. Eine schematische Versinn- 
bildlichung gewisser SO,-Wirkungen, z. B. der Adsorptionsbegünstigung 
und Adsorptionsregelung habe ich 1929 in meiner ,,Pflanze als kolloides 
System‘ und im Zbl. Bakter. 78, 21—40 (1929), gegeben. Diese für die 
Zellmechanismen instruktive Darstellung wurde vielfach übersehen. In 
dieser Hinsicht verweise ich z. B. auch auf Gessner (16), der die Ad- 
sorptionsbegünstigung durch SO’ besonders hervorhebt, aber meine 
ausführliche Darstellung nicht kennt. Auch aus der ,,Agrikulturchemie“ 
lassen sich zahlreiche Beispiele für die überragende Wirkung von SO! 
erbringen. 

Vielleicht ist der SO/’-Einfluß bei der Kartoffel ein Ausfluß ihrer 
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sulfatischen Konstitution. Deshalb wird ihr Enzymsystem und ihre 
Physiologie ganz besonders durch SO/’ beeinflußt und gefördert. 

Die Arbeitsannahme, daß die heftige Rhodanid- und Jodidwirkung 
über das Katalasesystem geht, hat jedenfalls nach den zahlreichen 
beigebrachten Hinweisen eine gewisse Wahrscheinlichkeit. Wenn Bak- 
terien selbst in sehr günstigen Nährlösungen (Hefewasser mit Rohrzucker 
oder Dextrose) nur bei niedrigen Rhodanidkonzentrationen noch wachsen, 
so müssen sie sich entweder besondere Schutzeinrichtungen für das 
Katalasesystem verschaffen oder verhältnismäßig katalasearm werden, 
d. h. auf eine nahezu anaerobe Stufe sich einstellen. Diese Möglichkeit 
legt die Frage nahe: Wieviel Rhodanid vertragen typische Anaerobier ? 
Auf Grund einiger Versuche schließe ich, daß bei den Anaerobiern die 
Rhodangrenze etwa bei 0,08—0,1 mol liegt. In günstigsten Nährlösungen 
kann vielleicht bis auf 0,2 mol Rhodanid hinaufgegangen werden. Bei 
Gegenwart von Rhodan scheint die Grenze zwischen aerob und anaerob 
bei den Bakterien sich zu verwischen. Da hierbei die Katalase eine 
große Rolle spielt, so schließt sich auch von dieser Seite der Gedanken- 
gang, daß die Rhodanidwirkung einen Eingriff ins Katalasesystem dar- 
stellt. Bei der erwähnten Grenzzahl von 0,2 mol Rhodan scheinen Stoffe 
wie Glyzerin, Pepton, Mannit eine Art Schutzrolle zu spielen, man 
vergleiche hierzu mein „Anionenphänomen‘“ (8. 76). Diese Tatsache 
ändert natürlich an dem Gesamtergebnis nichts. Der Wahrscheinlich- 
keitsbeweis, daß Rhodanid an einem sehr wichtigen Zellvorgang, nämlich 
am Katalasesystem eingreift, dürfte erbracht sein. 

Durch SO, wird aber nicht nur das Katalasesystem, sondern auch 
die Peroxydase (Benzidin-H,0,-Probe) gut erhalten, während beide 
Enzymsysteme durch SCN so ziemlich vernichtet werden. Die im obigen 
Versuch verwendeten. Gewebeteile wurden nach Beendigung des Kata- 
laseversuches an einem Ende quer angeschnitten, so daß etwa 3 mm 
vom ursprünglichen Rand entfernt eine neue Schnittfläche entstand. 
Die Probe auf Peroxydase mit Benzidin in essigsaurer Lösung ergab 
folgendes Resultat: 


Vorbehandlung Brassica Beta Daucus 
SO, H,0, tiefblau blau blau (Inneres heller) 
SCN, H,O, ganz schwach blau schwach bau kaum blau, Inneres 
hell 
H,0, H,0, tiefblau tiefblau am Rande tiefblau 
Inneres heller 


Die Erhaltung der Enzymsysteme (Katalase und Peroxydase) bei 
Gegenwart von SO! ist also überaus deutlich, während SCN beide 
wichtigen Enzymsysteme sehr schwer schädigt. 

Wenn bei den Versuchen bei Verwendung von Rhodaniden eine 
Reaktionsänderung nach der sauren Seite auftritt, so ist das nur ein 
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Beweis für ähnliche Umsetzungen auch im Innern der Zelle. Gerade 
diese Möglichkeit erleichtert die Herstellung einer Beziehung zu den 
Mikroorganismen. 

III. Versuche mit Quecksilbersalzen. 

Neben Rhodan besitzen einige Quecksilbersalze wie Quecksilber- 

oxycyanid, Quecksilbercyanid, Quecksilberchlorid eine bemerkenswerte 

Auslesewirkung auf C-heterotrophe Mikroorganismen. Dabei ist die 
Tatsache bemerkenswert, daß besonders bei den Cyaniden zwar eine 
starke Anfangsauslesewirkung eintritt, daß aber im Gegensatz zu den 
Rhodaniden der Alkalien und Erdalkalien keine Dauerwirkung vorhanden 
ist. Nach etwa 3 oder mehr Tagen setzt nämlich insofern eine Erholung 
ein, als Bakterienentwicklung beginnt. Es liegt also vermutlich bei der 
durch die erwähnten Quecksilberverbindungen bewirkten Auslese- 
erscheinung noch ein Sondermechanismus vor. In einer Hefewasser- 
zuckerlösung mit einer Quecksilberkonzentration von 1:12000 tritt 
z. B. nach etwa 12 Tagen Entgiftung ein, auch wenn vorher starke An- 
fangsauslesewirkung beobachtet werden konnte 1. 

Auf alle Fälle wirken aber Quecksilbersalze je nach Konzentration 
und Zellenmaterial auf Katalase früher oder später stark hemmend, 
auch wenn teilweise eine Anfangsförderung der Katalasewirkung vor- 
handen war. Die heftige Quecksilberwirkung auf die Katalasereaktion 
ist, von anderen Gesichtspunkten ausgehend, schon von BLEYER (1) unter- 
sucht worden. Es darf hier auf diese Arbeit hingewiesen werden. Die 
im folgenden zu erwähnenden Versuche fügen sich also gut in die Ge- 
danken der Arbeitshypothese ein. 

Es war daher wichtig, festzustellen, inwieweit ein Parallelismus 
zwischen Auslese- und Katalasewirkung bei einigen Quecksilbersalzen 
besteht. Ich bringe zuerst einen Versuch mit Quecksilberoxycyanid an 
der Kartoffel und an der Dotsche. Die Gewichte der Gewebestücke 
betrugen a) bei der Kartoffel 0,95 g, b) bei der Dotsche 1,13g. Die 
Gewebezylinder waren mit dem Korkbohrer hergestellt, sie lagen 17 Stun- 
den in den Lösungen. Darauf wurde die Quecksilberlösung abgegossen 
und durch 30 cem 1%igen H,O, ersetzt. 


Versuch 5. 


Tabelle 5. Sauerstoffentwicklung in Kubikzentimetern nach 

















uecksilber- 
Quecksilber 30 | 100. | 315 oo | 100 | 315 
Kartoffel Dotsche 
0,00 5 12 23 4,2 14 27,4 
1: 5000 0 0 1,1 2,8 7,8 11,9 
1:10 000 0 0 18 2,2 6,9 16 
1:20000 0 0 1,9 2,0 6,0 10,2 














1 Boas: Fortschr. Landw. 8 (15. Febr. 1924). 
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In diesem Versuch wird das Katalasesystem der Kartoffel so ziemlich 
völlig vernichtet, während das der Dotsche nur eine etwa 50—60%ige 
Schädigung erleidet. 

Bei der Koppelung von Katalase und Peroxydase wurde nach Schluß 
des Versuches eine vergleichende Prüfung auf Peroxydase vorgenommen. 
Die runden Gewebestücke erhielten etwa !/,cm vom Ende eine neue 
Querschnittsfläche, darauf wurde das Peroxydasereagens (Benzidin in 
Essigsäure) zugegeben. Das Ergebnis ist in nebenstehender Tabelle 
zusammengestellt. 

Peroxydasereaktion. 

Kartoffel Querschnittsbild 
Kontrolle . . . . . innen: tiefblau © blau 
Quecksilberoxycyanid innen: weiß O weiß 

Dotsche 
Kontrolle . . . .. durchaus blau 
Quecksilberoxycyanid außen und innen schwach blau. 

Nimmt man größere, etwa 3—4 g schwere Gewebestücke, so treten 
die Zell- und Enzymschäden langsamer ein, dabei können sogar lebhafte 
Anfangsanregungen der Katalasetätigkeit sich einstellen. Sehr bezeich- 
nend ist aber die Tatsache, daß plötzlich eine völlige Hemmung der 
Katalasewirkung eintritt. Diese Erscheinungen iäßt der folgende Ver- 
such sehr deutlich erkennen. 


Versuch 6. 

Dotsche (Brassica Napus). Gewicht der Stücke 4g. Quecksilbercyanidein- 
wirkung: 19 Stunden lang, 30 com. Darauf AbgieBen und Verbringen der Gewebs- 
teile in 30 com 1%igen H,0,. 

Die Sauerstoffentwicklung verlief folgendermaßen: 

Tabelle 6. Sauerstoffentwicklung in Kubikzentimetern nach 






































Vorbehandlung 7 | 17 | 42 | 57 | 142 | 359 | 1392 | 1852 
Min. 
a 
Leitungswasser 2,8 7,2 16 20,2 | 36,4 | 54 89 95 
Quecksilbercyanid 
1:2000 5,0 10,7 20 242 36,4 42 45 45 
1:4000 4,9 16 20 23,8 33 40,2 45,4 45,9 
1:5000 50 10,3 20,2 23 34 40,8 45.2 45,2 
1: 6000 5,0 10 19,2 22 26 42 45,2 47 
1:8000 5,0 10,8 | 20,2 242 342 412 47 45.2 
1: 10000 48 10 20 24,2 35,4 42 45 45 
Férderung Lähmung 





Es wird also durch Quecksilbercyanid eine starke 50—100%ige 
Anfangsförderung der Katalasetätigkeit erzielt. Diese Förderung klingt 
nach 21/, Stunden bereits ab, worauf eine völlige Lähmung der Katalase- 
tätigkeit einsetzt. Diese Lähmung können wir mit der Auslesetätigkeit 
in Nährlösungen in Zusammenhang bringen; die Auslesewirkung von 
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Quecksilbercyanid habe ich mehrfach behandelt. Ob hier ein etwas an- 
derer Mechanismus vorliegt wie bei Oxycyanid, ist belanglos. Auch hier 
sind die Beziehungen zwischen Katalasebeeinflussung und Auslese- 
tätigkeit gegeben. 


IV. Das Verhalten von Purpurbakterien gegen Rhodan. 

Unter den Bakterien! nehmen die C-autotrophen Purpurbakterien eine 
Sonderstellung ein. Auf die Rhodan- und Sulfatwirkung gehe ich in 
den nächsten Zeilen ein. Eine Chromatiumart wurde in 500 ccm fassenden 
und mit Glasstopfen verschlossenen Flaschen bei wochenlanger Dauer- 
belichtung und bei Gegenwart verschiedener Konzentrationen von SCN 
und SO, kultiviert. Die verwendete Thiocystis scheint verhältnismäßig 
arm an Katalase zu sein, dem entspricht eine gewisse, wenn auch 
bescheidene Rhodanfestigkeit. Diese Tatsache fügt sich in die hier vor- 
getragenen Gedankengänge gut ein. 

Die angewendeten Salzkonzentrationen ergeben sich aus der folgenden 
Übersicht. 

. = 2 + Gesamtvolumen 500 ccm; 
0,05 m Kscn | Lichtquelle: 60-Watt-Lampe; 
0,05 m K,SO, Entfernung der im Kreis auf- 
. 0,42 m K,SO, gestellten Gläser von der 
. 0,32 m KSCN Lampe etwa 6—7 cm. 

Dauerbelichtung vom 2.3.—20.5. Geimpft wurde mit 20 cem einer 
lebhaft wachsenden Kultur von Purpurbakterien. 


Das Ergebnis war folgendes: 


euren 


Versuch 7. 
Beginn 2. 3. 
6. März 10. März 13. März 
1. Deutlich rot schwach rot undeutlich rot? 
2. Deutlich rot schwach rot deutlich rot 
3. Schwach rot sehr stark rot tiefrot 
4. Schwach rot deutlich rot schwach rot 
5. Kaum gewachsen unsicheres Wachstum unsicheres Wachstum 
6. Schwach rot kaum Wachstum kaum Wachstum 


Bezeichnend ist die Erscheinung, daß bei Gegenwart von 0,1 m 
KSCN schnell ein deutliches Wachstum eintritt, das sogar noch bei 
Gegenwart von 0,2 m einigermaßen zu erkennen ist. 

Am 13.3., also nach 10 Tagen, veranlassen 0,05 mol KSCN ein 
ganz intensives Wachstum, während Gegenwart von 0,05 mol K,SO, weniger 
günstig wirkt. 

1 Ob die Purpurbakterien mit Recht bei den Bakterien stehen, ist eine Frage 


für sich. 
Zum Teil ausgeflockt, roter Bodensatz, Flüssigkeit nur schwach rosa. 
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Am 19.3., also nach 17 Tagen intensiver Dauerbeleuchtung, ergab 
sich das folgende Bild. 
Nr.1 (0,2 m KSCN) klar, rötlich, starker Bodensatz, 
Nr. 2 (0,1 m KSCN) trüb, gerade noch durchscheinend, stark rot; am Boden 
und besonders an der Lichtseite viele Algen, 
Nr. 3 (0,05 m KSCN) trüb, tiefrot, völlig undurchsichtig, dicker Bodensatz, 
Nr. 4 (0,05 m K,SO,) stark rot, doch schwächer als 3, keine 
Nr. 5 (0,42 m K,SO,)! klar, ganz schwach rötlich, fast kein Bodensatz, 
Nr. 6 (0,32 m KSCN) klar, fast kein Bodensatz. 
Diese verhältnismäßig große Rhodanunempfindlichkeit ergibt sich 
auch aus dem Aussehen der Kulturen nach 7 Wochen. 
Am 20.4. 34 zeigten sich folgende Bilder: 
. farblos, klar, kaum Bodensatz (0,2m KSCN), 
tiefrot, undurchsichtig, auch Algen vorhanden (0,1 m), 
. tiefrot, undurchsichtig, auch Algen vorhanden (0,05 m), 
. tiefrot, undurchsichtig, auch Algen vorhanden, 
. trüb, kaum rot, 
. klar, farblos. j 
Am 5. 5. 34, also nach mehr als zweimonatlicher Dauerbeleuchtung, 
zeigen sich folgende Verhältnisse. 
. 0,2 m KSCN klar, deutlich roter Bodensatz, 
. 0,1 m KSCN undurchsichtig rot, Algen und roter Bodensatz, 
. 0,05 m KSCN undurchsichtig rot, Algen und roter Bodensatz, 
. 0,05 m K,SO, schwächer rot, 
. 0,42 m K,SO, recht schwach rot, aber deutliches Wachstum, 
. 0,32 m KSCN vollkommen klar, kein Bodensatz. 


Die Grenze der Rhodanfestigkeit liegt also bei Gegenwart von hin- 
reichend Na,S etwas über 0,2 mol KSCN. Die Rhodan- bzw. Suljat- 
festigkeit ist jedenfalls von der vorhandenen Sulfidmenge abhängig, das 
sei hier kurz betont. ~ ; 

Am 25. 5., also nach 83 Tagen intensiver Dauerbeleuchtung, wurde 
der Versuch abgebrochen. 

Aus diesen Beobachtungen, namentlich aus dem Verhalten der 
Kulturen 3 und 4, kann man statt der üblichen Anionenreihe SCN ...SO, 


es 
die Reihe SO, ... SCN (Zunahme des Wachstums der Purpurbakterien) 


herauslesen. Das ist bis zu einem gewissen Grad die Umkehrung der sonst 
bei Bakterien geltenden Anionenreihe, mindestens aber die völlige Ver- 
wischung des Gegensatzes zwischen SCN und SO,. 

Thiocystis scheint im Vergleich mit anderen Bakterien wenig 
Katalase zu besitzen. Damit steht wieder eine gewisse Rhodanunemp- 
findlichkeit im Einklang. Dies bedeutet ebenfalls eine Verwischung des 


Sor Oh 


D Où BR WIND mu 


1 Bei Gegenwart von 0,42 mol K,SO, scheint die zugesetzte Menge von Na,S 
für ein stärkeres Wachstum zu gering gewesen zu sein; als am 22. 3. neues Na,S 
gegeben wurde, trat am 25.3. lebhaftes Wachstum ein. 
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Gegensatzes SCN—SO,, daraus kann man dann die beobachtete ,,Um- 
kehrung“ der Reihe SCN—SO, in SO,—SCN ablesen. 

Inwieweit Purpurbakterien sich plasmatisch wesentlich von anderen 
Zellen unterscheiden, kann auf Grund von Wachstumsversuchen bei 
Gegenwart von SCN oder SO, nicht entschieden werden. Für eine 
phyletische Protoplasmatik (Boas, 2, 4; HörLer, 16) scheinen SCN’ 


und SO/’ grundlegend wichtige Reagenzien zu sein, das zeigen auch 
die Versuche mit Purpurbakterien. 


Zusammenfassung. 

1. Es wird versucht, nachzuweisen, daß die auslesende Wirkung von 
Rhodaniden auf Mikroorganismen durch die Schädigung des zell- 
wichtigen Katalasesystems bedingt sein dürfte. Dabei spielen Permeabi- 
lität und Katalasespiegel der einzelnen Zellen und Organismen wohl 
eine wesentliche Rolle. 

Die oxydationshemmende Wirkung von Rhodaniden läßt sich im 
Zellversuch leicht nachweisen. 

2. Die zerstörende Rhodanidwirkung gilt für hypotonische wie hyper- 
tonische Lösungen. Hingegen wirkt SO, im weiten Konzentrations- 
intervall in hypo- wie in hypertonischer Lösung günstig auf das Katalase- 
system ein. 

3. Der Gegensatz der Ionenwirkung von SCN’—SO/’ wird durch 
das ganze Gewächsreich an einer Reihe von Beispielen verfolgt. 

4. Die überragende Bedeutung der SO/’-Wirkung für das Zell- 
geschehen, für die Erhaltung der Kolloidstruktur und für die Adsorptions- 
regelung wird erneut betont. 

5. Purpurbakterien sind relativ rhodanfest, der Gegensatz der Wir- 
kung von SCN’—SO";, auf das Zellgeschehen verwischt sich hier (Thio- 
cystis) einigermaßen. Damit wird die Sonderstellung dieser Gruppe 
von Organismen lebhaft betont. 
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(Aus dem Institut für Pflanzenphysiologie der Masaryk-Universität in Brünn 
[Direktor: Prof. Dr. VLapımir ÜLEBLA |.) 


RADIOTROPISMUS BEI PFLANZEN, FESTGESTELLT AN 
KEIMLINGEN VON PHARBITIS HISPIDA. 


Von 
Vır£m Kırıan 
(Brünn). 
Mit 4 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 15. Mai 1934.) 


Es ist allgemein bekannt, daß radioaktive Strahlungen bestimmte 
Wirkungen auf die pflanzliche Zelle haben. Den Beweis dafür lieferte 
schon GIESEL im Jahre 1899, der zu der Erkenntnis kam, daß die radio- 
aktiven Strahlen auf das Formen-, wie auch auf das Streckungs- 
wachstum wirken. Es ist daher begreiflich, daß bald die Frage auftauchte, 
ob die radioaktive Strahlung nicht auch tropistische Bewegungen her- 
vorrufe, wenn wir nämlich erwägen, daß gerade diese in großem Maße 
von den beiden vorhergenannten Erscheinungen abhängig sind. Diese 
Frage, nämlich ob radioaktive Strahlen bei Pflanzen eine ähnliche 
Erscheinung wie die phototropische Reaktion hervorrufen können, 
stellte sich als erster MoLısch. Obwohl er mit phototropisch hochempfind- 
lichen Pflanzen, wie Erbsen, Wicken und Linsen arbeitete, konnte er 
nicht die mindeste Krümmung feststellen. In den Fällen, wo sich die 
Pflanzen doch krümmten, zeigte es sich, daß die Ursache dieser Reiz- 
bewegung das von dem radioaktiven Präparat ausgesandte, phospho- 
reszierende Licht war, keinesfalls aber wirkten die «-, - oder y-Strahlen. 
Deshalb nennt er diese, von ihm beobachtete Reizbewegung Helio- 
tropismus im Radiumlicht. Dieselben Ergebnisse erzielte KOERNICKE, 
der seine Versuche fast gleichzeitig mit Moxiscn durchführte. KoEr- 
NICKE sagt wörtlich: „Wurde das Radiumröhrchen mit einer Lage 
dichten, schwarzen Papier umhüllt, so zeigte sich niemals diese Wirkung, 
ein Beweis dafür, daß der Reiz von dem Licht ausging, welches das 
Radiumpräparat aussandte.“ Im Jahre 1912 wiederholte MorıscH 
seine Versuche mit weit stärkeren radioaktiven Präparaten. Die Ergeb- 
nisse seiner Versuche, die er damals an Koleoptilen von Avena sativa 
durchführte, bestätigten die des Jahres 1905. Die Krümmungen wurden 
durch Lichtstrahlen hervorgerufen, nicht aber durch die radioaktive 
Strahlung. 

In neuerer Zeit beschäftigten sich BLaauw und HEYNINGEN mit 
dem Problem der Einwirkung von Radiumstrahlen auf die Pflanzen- 
zelle. Sie stellten quantitativ das Wachstumstempo des Sporangienträgers 
von Phycomyces nitens ( Blakesleeanus) nach radioaktiver Bestrahlung 
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fest und entdeckten die Radiowachstumsreaktion, ‘einen der Licht- 
wachstumsreaktion analogen Vorgang. Der Erfolg der Versuche von 
Biaauw und HEYNINGEN veranlaßte mich, die Versuche MoLiscHs zu 
wiederholen, wobei ich feststellen konnte, daß die von mir studierten 
Pflanzen auf eine einseitige Bestrahlung mit einem radioaktiven Prä- 
parate mit einer deutlichen Krümmung reagieren, d. h. radiotropisch sind. 

Die Versuche führte ich an etiolierten Keimlingen von Pharbitis 
hispida aus. Diese Pflanze eignet sich besonders gut zu Versuchen, da 
sie einen regelmäßigen Wuchs “nd verhältnismäßig einfachen Aufbau 
zeigt. Vor dem Setzen ließ ich die Samen 20 Stunden in einer flachen 
Porzellanschale auf Filtrierpapier, das mit destilliertem Wasser getränkt 
war, vorkeimen. Diese Samen setzte ich dann bei rotem, monochro- 
matischem, spektroskopisch geprüftem Licht in Töpfe mit fein gesiebter 
Erde. Für die Versuche wählte ich 6 Tage alte Pflanzen, und zwar 
solche, bei denen die Hypokotyle ungefähr 5cm lang waren. Die 
Kultur wurde im Keimraum in vollständiger Dunkelheit gehalten. Die 
Versuche selbst wurden in einem an den Keimraum anschließenden 
Raume gemacht. In beiden, im Keim- wie im Versuchsraum, herrschte 
eine konstante Temperatur von 20° 0,1°C, welche mittels eines 
Thermoregulators automatisch reguliert wurde. Beide Örtlichkeiten 
hatten dunkle Wände. Zur Feststellung der Krümmung verwendete 
ich die automatische Filmregistratur der Zeitraffermethode. Bei Ver- 
wendung von gewöhnlichem Licht zum Beieuchten der Objekte wäre 
es zur Induktion von Phototropismus gekommen. Ich arbeitete deshalb 
mit Filmstreifen, die für infrarotes Licht sensibilisiert waren. Zur Er- 
zeugung dieser infraroten Strahlen verwendete ich sehr schwaches rotes 
Licht, das eine spektroskopisch geprüfte Glühbirne lieferte, und ein 
Filter für infrarote Strahlen, das auf das Objektiv der Filmkamera auf- 
gesetzt wurde. Wie Kontrollversuche zeigten, wirkte dieses Licht auf 
Pflanzen überhaupt nicht; es bedeutete für sie vollständige Dunkelheit. 
Für das Studium der Bewegungskurve, welche verhältnismäßig einfach 
und sehr regelmäßig verläuft, genügt es, mit einer Frequenz von 5 Min. 
zu arbeiten, d.h. jede 5 Min. wurde ein Bild aufgenommen. Als radio- 
aktives Präparat verwendete ich Radiumemanation, die mir vom radio- 
logischen Institut der medizinischen Fakultät zur Verfügung gestellt 
wurde!. Um die Phosphorescenz, die bei starken Präparaten ziemlich 
bedeutend ist, zu beseitigen, umhüllte ich das Präparat mit starkem, 
schwarzem Papier. Die Keimlinge wurden aus einer Entfernung von 
2cm ungefähr l cm unter der Spitze dauernd bestrahlt, und zwar einer- 
seits direkt, andererseits durch Blei- und Aluminiumfilter von ver- 
schiedener Stärke. Um das Ausmaß der tropistischen Krümmung aus- 


1 An dieser Stelle erlaube ich mir, Herrn Prof. Dr. B. Bouëex, dem Direktor 


des pharmakologischen und radiologischen Institutes, für sein gütiges Entgegen- 
kommen den allerherzlichsten Dank auszusprechen. 


32* 











464 Vilém Kilian: Radiotropismus bei Pflanzen, 


zudrücken, maß ich die Abweichung der Pflanzenspitze in Graden. Bei 
der Ausmessung der Photogramme begnügte ich mich allerdings mit 
längeren Intervallen als 5 Min., weil es sich zeigte, daß auch sie zur 
Veranschaulichung des Verlaufs der Krümmung vollständig hinreichen. 
Die Keimlinge von Pharbitis hispida reagieren auf dauernde und 
einseitige Bestrahlung mit einer deutlichen tropistischen Krümmung, 
2 deren Verlauf von der Qualität und 
Quantität der Bestrahlung abhängt. 
Die von mir gefundene radiotro- 
pische Reaktion setzt sich aus 
einer positiven und einer negativen 
Phase zusammen. Ein großer Unter- 
schied besteht zwischen direkter 
und abgefilterter Bestrahlung, und 
wir müssen deshalb die beiden 
getrennt behandeln. Bei direkter 
Bestrahlung (Abb. 1) ist die erste 
Phase positiv, die Keimlinge krüm- 
men sich dabei rasch in die Rich- 
tung des radioaktiven Präparates. 
Die zweite Phase ist negativ, die 
Keimlinge krümmen sich allmählich 
von dem Präparate weg, und die 
Schlußphase, die sich aber nicht 
immer einstellen muß, ist wieder 
Abb. 1. - positiv, d.h. die Keimlinge krüm- 
verschledetien Ben Bewegung bet men sich langsam zurück und 
emanation (direkte Bestrahlung). Ordinate: wenden sich wieder der Strahlungs- 
PET quelle zu. Die erste Phase besteht 
manchmal aus zwei Bewegungen: der Keimling krümmt sich dem Prä- 
parat entgegen, zeigt dann eine Tendenz zur Abwendung, krümmt sich 
wieder zu dem Präparate, und erst danach wendet er sich endgültig ab. 
Die zweite Phase, d.h. die negative Krümmung, ist stark und von 
langer Dauer. Auch bei dieser Reaktion kann man aber oft Schwankungen 
beobachten, die sich nicht mit der Aufstellung des Versuches, noch 
weniger mit einem Fehler bei der Messung erklären lassen. Es ist wahr- 
scheinlich, daß sie mit den richtunggebenden Wachstumsnutationen 
zusammenhängen. Die positive und die negative Krümmung unter- 
scheiden sich durch ihre Intensität (Abb. 2). Während sich in der 
positiven Phase der Keimling nur fast unmerklich zu dem Präparate 
neigt, ist seine Krümmung in der negativen Phase sehr bedeutend. Neben 
der Intensität unterscheiden sich die zwei Phasen auch durch ihren 
zeitlichen Verlauf, und zwar verläuft die positive Krümmung viel rascher 
als die negative, die manchmal bei starken Präparaten durch den Wuchs 
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fixiert wird, d.h. die Pflanze wächst in der eingeschlagenen Richtung 
weiter. Bei schwächeren Präparaten kehrt die Pflanze aus der negativen 
Phase zur positiven zurück, und zwar um so rascher, je schwächer das 
Präparat ist. Vergleichen wir nun die Intensität der Krümmung mit 
derjenigen der Radiumemanation, so kommen wir zu der bemerkens- 
werten Feststellung, daß sich die beiden umgekehrt proportional ver- 


Intensität 


der 
Radium- 
emanation 
in mc. 
28,6— 26,5 
17,4— 16,5 | | | | | 
\ 
6,5— 6,35 





0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10h 


Abb. 2. Ausgeschnittene Photographien der Keimlinge von Pharbitis hispida auf schwarzes 

Papier im zeitlichen Verhältnis der Krümmungen aufgeklebt (Vergrößerungen von Film- 

streifen). Die Bestrahlung erfolgte in der Richtung des Pfeiles aus einer Entfernung von 

2 cm und 1 cm unter der Spitze des Keimlings. Die Keimlinge zeigen eine deutliche, zuerst 
positive, dann negative Krümmung. 


halten: je intensiver das Radiumpräparat ist, um so weniger wendet sich 
der Keimling ab, und um so flacher und langgestreckter verläuft die 
negative Kurve. Es handelt sich hier wohl um sekundäre Erscheinungen, 
nämlich darum, daß einige Zellen, die an der dem Präparat zugewendeten 
Seite durch die zu starke Bestrahlung geschädigt werden, nicht mehr 
normal weiterwachsen können, und so die negative Krümmung hemmen. 
Allerdings läßt sich auch eine zweite Möglichkeit nicht ausschließen, 
daß nämlich der von der Spitze zur Basis wandernde Wuchsstoff (gemäß 
der Theorie von WENT und CHOLODNY) an der beleuchteten Seite durch 
die Bestrahlung teilweise zerstört wird, wodurch das Wachstumstempo 
dieser Seite verlangsamt wird. Für die erste Möglichkeit spricht, daß 
sich ieicht eine direkte Schädigung hervorrufen läßt (Abb. 3). Es genügt 
32b 


Planta Bd. 22. 
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dazu eine Bestrahlungsdauer von 48 Stunden mit einem Präparat von 
über 50 me Intensität aus einer Entfernung von 2—3 em. In diesem 





Abb. 3. Keimlinge von Pharbitis hispida, die einer 48stündigen radioaktiven Bestrahlung 

mit einer Anfangsintensität von 68 mc, 82 mc, 140 mc und 176 mc ausgesetzt wurden. 

Die Stellen der intensivsten Bestrahlung zeigen deutliche Schädigungen. Daneben Kontroll- 
pflanzen, die durch 10 mm Blei- und 4 mm Aluminiumfolien geschützt wurden. 


Falle färbt sich die Pflanze an der Oberfläche gelb bis braun, und der 
Stengel wird an der bestrahlten Stelle auffallend dünner. 

Ganz andere Verhältnisse herrschen bei abge- 
filterter Bestrahlung (Abb. 4). Wenn zwischen 
Strahlungsquelle und Pflanze eine 3 mm starke 
Bleifolie eingeschoben wird, wechseln positive 
und negative Krümmungen in nahezu regel- 
mäßigen Intervallen von gleichem Ausschlag. 
Der zeitliche Verlauf der einzelnen Phasen ist 
sehr verkürzt. Um den Einfluß der sekundären 
Strahlungen zu beseitigen, setzte ich zwischen 
Bleifilter und Pflanze noch eine 2 mm starke 
Aluminiumfolie ein. Der Verlauf der Krümmung 
war im großen und ganzen der gleiche wie im 
vorhergehenden Falle. Wenn nun die Strahlen 
durch einen 4mm starken Bleifilter und einen 
4mm starken Aluminiumfilter, die folgender- 
maßen angeordnet waren: 3mm Pb, 2 mm Al, 
1 mm Pb, 2 mm Al, abgeschwächt wurden, ver- 
laufen die Krümmungen wieder flacher. 





we] 2 Sh 


Abb. 4. Die Kurven der : " ¥ E ‘ 
radiotropischen Bew Die Versuche mit Filtern zeigen, daß bei 


egung 
ee mn radiotropischen Krümmung hauptsächlich 
Ordinate wiein Abb. 1.  y-Strahlen beteiligt sind. Die nichtbestrahlten 
Kontrollpflanzen wuchsen in der Zeit des Ver- 

suches ungestört ohne merkbare Schwankungen aufrecht in die Höhe. 


Die Ergebnisse meiner Versuche zeigen eindeutig, daß radioaktive 
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Strahlungen bei Pflanzen Richtungsbewegungen hervorrufen, und daß daher 
tatsächlich ein Radiotropismus vorhanden ist. 


Zusammenfassung. 

Es wurde der Einfluß radioaktiver Strahlungen auf die Richtungs- 
bewegungen bei Pharbitis hispida beobachtet und festgestellt, daß die 
Pflanze auf einseitige dauernde Bestrahlung deutlich radiotropisch 
reagiert. Die radiotropische Reaktion besteht aus einer positiven und 
einer negativen Krümmung, deren Intensität sich umgekehrt proportional 
zur Intensität des Radiumpräparates verhält. 


Die vorliegende Arbeit wurde im pflanzenphysiologischen Institut der Masaryk- 
Universität in Brünn ausgeführt. Herrn Prof. Dr. V. ÜLEHLA danke ich für sein 
Entgegenkommen und für die freundliche Unterstützung. 
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ÜBER DIE KOHLENHYDRATE UND DEN KOHLENHYDRAT- 
STOFFWECHSEL DER LAUBBLÄTTER. 


III. Mitteilung. 


VERFAHREN ZUR BESTIMMUNG VON GLUKOSE UND FRUKTOSE IN 
MISCHLÖSUNGEN UND IHRE ANWENDUNG AUF EXTRAKTE AUS 
PFLANZENORGANEN. 


Von 
H. SCHROEDER und F. HERRMANN. 


(Eingegangen am 2. Juni 1934.) 


I. 

Eine Zerlegung der in Pflanzenteilen anzutreffenden Hexosen, Be- 
stimmung des Anteiles von Glukose und Fruktose, ist öfter angestrebt 
worden. Ein gesicherter Erfolg wurde bisher nicht erzielt. Die analy- 
tischen Schwierigkeiten beruhen in erster Linie darauf, daß die vor- 
zunehmenden Reaktionen durch andere Substanzen gestört werden, 
mit deren Gegenwart in Pflanzenauszügen gerechnet werden muß. Auf 
Grund mehrjähriger Erfahrung glauben wir daher, daß keines der bisher 
vorgeschlagenen Verfahren, für sich allein angewandt, zu einwandfreien 
Schlüssen über den Anteil jeder der beiden Hexosen berechtigt!. Da 
indessen die einzelnen Verfahren durch die Begleitstoffe in ungleicher 
Weise oder in ungleichem Maße beeinflußt werden, sind bei hinreichender 
Übereinstimmung der nach verschiedenen Methoden erhaltenen Werte 
zuverlässigere Angaben möglich. Auf diese Weise sind Morris und 
Wesp? vorgegangen, mit Mais als Versuchspflanze. Wir hatten denselben 
Weg auf breiterer Basis bereits vorher beschritten, mit Tropaeolum majus 
als erstem Untersuchungsobjekt. 

In Umkehrung obiger Überlegung wird man bei gefundener Über- 
einstimmung auf das Fehlen nennenswerter Mengen störender Stoffe 
rückschließen dürfen. 

Zuerst sei unter kurzer Kennzeichnung der geprüften Verfahren 
unsere Behauptung begründet. 


1 Eine Aufzählung der Verfahren ist unten gegeben. Die neuerdings von FıscHL 
[Chem.ztg 57, 393 (1933)] gebrachte Methode konnte nicht mehr berücksichtigt 
werden. 

2 Morris u. Wesp: Plant Physiol. 7, 47 (1932), ebenso Pics u. Mason: 
Ann. of Bot. 47, 600 (1933). 
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II. Die Verfahren. 
1. Rechnerische Verbindung der Ergebnisse reduktiometrischer 
und polarimetrischer Analyse. 
Reduktionsvermögen (nach ScHooRL, mitunter daneben nach Hace- 
DORN-JENSEN') und Ablenkung wurden gemessen. Die Berechnung 
erfolgte nach den Formeln: 


Cp = Bete und C, = Cq—C,* 


(Symbole: C = Gramm Zucker in 100 ccm Lösung, « = Ablenkung in 
Kreisgrad, gelbes Licht (D), Röhrenlänge 2 dem. Die Indices H, G, 
F, S bedeuten: Hexosen, Glukose, Fruktose und Saccharose). Da Cy und 
«g bekannt sein müssen, stören alle unter den gewählten Bedingungen 
reduzierenden und alle optisch aktiven Stoffe. Eine rechnerische Korrek- 
tur ist nur möglich, wenn diese Störungsstoffe nach Art und Menge 
bestimmbar sind. Schon bei alleiniger Gegenwart von Saccharose 
(Kg = Abeob. — 1 33 Cs) wird das Verfahren unverläBlich, sowie der 
Saccharosegehalt ein Vielfaches desjenigen der Hexosen beträgt. Es 
verschieben alsdann prozentuell geringe Fehler der Saccharosebestimmung 
das errechnete Verhältnis Glukose zu Fruktose in weitem Ausmaße. 
Bei Anwesenheit von Maltose wird es noch eher versagen, da die unab- 
hängige quantitative Messung dieses Zuckers neben Hexosen höchstens 
mit erheblicher Fehlerbreite möglich ist. 


2. Verfahren von Nyns zur direkten Bestimmung der Fruktose?. 

Arbeitsvorschrift : Erlenmeyerkolben (150 ccm) beschickt mit 50 ccm 
modifizierter Ostscher Lösung (15 g krystallines Kupfersulfat, 250 g 
Kaliumcarbonat, 100g Kaliumbicarbonat zum Liter) werden ver- 
schlossen zum Temperaturausgleich in ein Wasserbad von 48,5—49° C 
gebracht und nach Zusatz von 20 ccm der zu analysierenden Lösung 
(nicht über 300 mg Fruktose in 100 ccm) und Umschütteln 21/, Stunden 
bei dieser Temperatur gehalten. Nyns hat unter Verwendung des 
BERTRAND-Verfahrens eine empirische Tabelle für das Kupfer-Fruktose- 
Verhältnis aufgestellt. Wir haben das nichtreduzierte Kupfer in einem 
aliquoten Teil des Reaktionsgemisches nach ScHooRL bestimmt, nachdem 


1 Die Resultate der HAGEDORN-JENSEN- und SCHOORL-Bestimmungen stimmten 
gut überein, ebenso erzielten wir Übereinstimmung nach dem BERTRAND-Verfahren 
und ScHOORL. 

* Entsprechende Formeln sind mehrfach aufgestellt worden (TOLLENS u. a.). 
Die Ungenauigkeit, verursacht durch ungleiches Reduktionsvermögen von Glukose 
und Fruktose (ToLLENs), haben wir durch Anwendung des von ScHooRL [Chem. 
Weekbl. 26, 130 (1929)] angegebenen Verfahrens, das die Kochdauer so be- 
mißt, daß beide Hexosen gleich reduzieren, vermieden. Eine zweite, beruhend auf 
der Abhängigkeit der spezifischen Drehung von der Konzentration, wurde durch Ein- 
setzen von Konstanten für Konzentrationen in der Nachbarschaft der verwendeten 

eingeschränkt. Auf äußerste Genauigkeit wird man ohnehin verzichten müssen. 

2 Nyns: La suorerie Belge 44, 210 (1924). 
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uns Kontrollen gezeigt hatten, daß eine Konzentrationserhöhung durch 
Wasserverdunstung bei den geschlossenen Kolben nicht eintritt. 

Bei der beschriebenen Behandlung sollen außer Fruktose noch 
Xylose und Arabinose, beide schwach 10 und 5% des Fruktosewertes, 
reagieren, nicht Glukose, Galaktose, Mannose. ZERBAN und SATTLER ! 
erhielten etwas, für bestimmte Fruktosekonzentrationen nicht un- 
bedeutend, von den Nyxsschen abweichende Werte. Unsere Stich- 
proben stimmten zumeist besser mit ZERBAN und SATTLER überein. Wir 
haben darum nach folgender aus ZERBAN und SATTLER abgeleiteten 
Formel berechnet: F,,, = 450 — 5 78031 — 10 (mgCu). Bei Kontrollen 
fanden wir Werte, die beiläufig 2—3% über den theoretischen und 3—4% 
über den nach ScHooRrL erhaltenen lagen. Nach Jakson? sowie ZERBAN 
und SATTLER erhöht Glukose die Menge des reduzierten Kupfers. Doch 
schränkten diese die Angabe JAKsons, Glukose zeige 1/,, des Reduktions- 
vermögens der Fruktose, dahin ein, daß diese Beziehung nur für das 
Invertzuckerverhältnis bei bestimmten Konzentrationen gelte. Maltose 
stört ebenfalls, dagegen darf die geringfügige Einwirkung der Saccharose 
vernachlässigt werden. Sonstige reduzierende Stoffe sind auch hier 
störend. Außerdem scheint das Verfahren gegen kleine Verschiedenheiten 
in der Ausführung empfindlich*. Wir haben es öfters herangezogen 
als Maßstab für einen nicht erreichten Höchstwert der Fruktose. Ver- 
gleichen hat ergeben, daß die Fruktosewerte nach Nyxs, korrigiert 
durch Abzug von '/,, der anderweitig bestimmten Glukose, wenn über- 
haupt Übereinstimmung zwischen den nach verschiedenen Verfahren 
erhaltenen Werten erzielt wurde, sich dem Rahmen der übrigen 
befriedigend einfiigten. Wenn also diese Korrektur nicht aufs letzte 
genau ist, genügte sie doch für unsere Aufgabe. 





3. Hypojodidverfahren (Jod in alkalischer Lösung). 
Arbeitsvorschriften haben BoUGAULT, WILLSTÄTTER und SCHUDEL und 
neben anderen besonders sorgfältig KOLTHOFF sowie AUERBACH und 
BopLANDER gegeben®. Es reagieren Zucker mit Aldehydcharakter, 
Glukose, Arabinose und andere, von Disacchariden Lactose und Maltose 5, 
nicht reagieren Ketosen (Fruktose) und nicht Saccharose. 


1 ZERBAN and SATTLER: Ind. Engng. Chem. Analyt. Ed. 2, 307 (1930). 

2 Angeführt nach ZERBAN und SATTLER. 

3 Krasıng (Proefstation voor de Java Suikerind. Pasoeroean 1930, p. 55) 
fügt darum noch einige Kautelen zu (Thermometer im Kolben, bestimmte Vorwärme- 
dauer). Trotzdem zieht er die Methode KRUISHEERS vor. 

4 Boveautr: C. r. Acad. Sci. Paris 164, 1008 (1917). — WILLSTÄTTER u. SCHUDEL: 
Chem. Ber. 51, 780 (1918). — Korruorr: Z. Unters. Nahrgsmitt. usw. 45, 131 u. 
141 (1923). — AUERBACH u. BODLÄNDER: Z. Fr Chem. 36, 602 (1923). 

5 Darum ist es nicht môglich, aus einer reinstimmung der nach einem 
Kupferreduktionsverfahren und nach der Hypojodidmethode gefundenen Zucker- 
werte auf die Abwesenheit von Maltose zu schlieBen, wie PREISING [Bot. Archiv 
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Die von uns befolgte Anweisung von AUERBACH-BODLÄNDER lautet: 
Zu 25 ccm der Zuckerlösung (darin höchstens 100 mg Glukose) wird soviel 
0,1n-Jodjodkaliumlôsung gesetzt, daß wenigstens 1/, oder !/, des Jodes 
unverbraucht bleibt, dazu 100 ccm eines Gemisches gleicher Raumteile 
0,2 Mol. Na-Bicarbonat und 0,2 Mol. Na-Carbonat. Nach 11}, bis höchstens 
2 Stunden wird mit 12cem 25% Schwefelsäure angesäuert und das 
freie Jod mit 0,1n-Thiosulfat zurücktitriert. Der Thiosulfatverbrauch 
ist vom Blindwert des gleichen Tages abzuziehen. 1 cem 0,1n-Thiosulfat- 
lösung entspricht 9,005 mg Glukose oder 18,01 mg krystallwasserhaltiger 
Maltose bzw. Laktose. 

Die bei verschiedentlichen Nachprüfungen des Verfahrens erkannten 
Mängel, insbesondere der Jodverbrauch durch Fruktose und Saccharose, 
sind bei genauem Einhalten der Vorschriften von AUERBACH-BODLÄNDER 
oder KOLTHOFF so eingeschränkt, daß der Saccharoseeinfluß vernach- 
lässigt werden darf, während 100 mg Fruktose nicht mehr als 1 mg 
Glukose vortäuschen. 

Bei der Anwendung auf Pflanzenextrakte ist zu beachten, daß aus 
der Differenz zwischen zugesetztem und übrigbleibendem Jod der Jod- 
verbrauch und aus diesem der Glukosegehalt berechnet werden. Sowie 
also im Reaktionsgemisch jodverbrauchende oder jodbindende Stoffe 
vorhanden sind, erscheint der Glukosegehalt zu hoch. CoLIN und 
LiEvIN! naben bereits 1919 angegeben, daß bei Extrakten aus Wurzeln 
oder Knollen durch Bleiazetat oder Quecksilbernitrat eine Befreiung 
von jodbindenden Substanzen erreicht werde, daß es ihnen aber nicht 
gelungen sei, die oxydablen Nichtzucker aus Blattextrakten völlig zu 
entfernen?. Wie später gezeigt wird, können wir dies im wesentlichen 
bestätigen ?. 

Im Hinblick auf eine gelegentlich zu erkennende Überschätzung 
der Zuverlässigkeit des Jodidverfahrens sei auf KOLTHOFF hingewiesen, 
der sich wohl dahin äußert, daß bei Untersuchung von pflanzlichen 
Stoffen weitgehend von ihm Gebrauch gemacht werden könne, aber auch 
sagt: „Aus dieser letzten Bemerkung geht hervor, daß die jodometrische 
Aldosenbestimmung bei weitem nicht so einwandfrei ist, wie die Zucker- 
bestimmung mit Hilfe einer alkalischen Kupferlösung.‘‘ Oder an einer 
anderen Stelle: ,,Jeder Fall muß also noch für sich betrachtet werden, 
und durch Vergleich mit anderen Verfahren hat man festzustellen, ob 
die jodometrische Bestimmung überhaupt angewendet werden kann ‘.“ 


30, 246 (1930)] dies getan hat. (Das Reduktionsvermögen krystallwasserfreier 
Maltose beträgt bei BERTRAND etwa 55%, beim Hypojodidverfahren rund 53% 
von dem der Glukose.) 
1 Coin u. Lıevin: Chem. Zbl. 1919 II, 647. 
2 Pris u. Mason (I. c. 592) berichten das gleiche für das Baumwollblatt. 
3 Die Verwendung aktiver Kohlen als Reinigungsmittel (Preisıng, Kussanow, 
LEHMANN, MORRIS und Wesp) wird in einer folgenden Arbeit behandelt werden. 
4 KoLrtHorr: l.c. S. 131 und 142. 
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Wenn PREIsING! im Widerspruch hiezu behauptet, bei den Kupfer- 
reduktionsverfahren seien störende Nichtzucker mehr zu fürchten als 
bei der Jodidmethode, so irrt er. 


4. KRUISHEERS Verfahren zur Fruktosebestimmung ?. 

Um Fehler durch jodbindende Stoffe zu vermeiden, oxydiert Kruts- 
HEER zuerst die Aldosen mit Jod in alkalischer Lösung und bestimmt 
nach Entfernung des überschüssigen Jodes die verbleibenden Ketosen 
mit Hilfe einer geeigneten Kupferreduktionsmethode*. Da das zur 
Aldosenoxydation verbrauchte Jod nicht gemessen wird, stören jod- 
bindende Substanzen nicht. Doch ist der Vorteil einer direkten Glukose- 
bestimmung verloren. Ihre Menge wird als Differenz zweier Titrationen 
berechnet. Wie beim direkten Jodverfahren, müssen die Aldosen restlos 
oxydiert sein und dürfen die Ketosen nicht angegriffen werden. Darum 
gilt das meiste des vorn Gesagten hier ebenfalls. 

Wir haben entweder nach der Originalvorschrift KrUISHEERs gearbeitet 
oder die Aldosenoxydation in sodaalkalischer Lösung nach AUERBACH- 
BoDLÄNDER vorgenommen. Die Messung des verbleibenden wie des 
ursprünglichen Reduktionsvermögens erfolgte beide Male nach ScHoort. 

KRUISHEERS Anweisung lautet: In einen 100-ccm-Meßkolben bringe 
man nacheinander 10 ccm der zu analysierenden Lösung (Gesamtzucker 
nicht über 3%), 30 cem Wasser, 5 cem 4n-Natronlauge und rasch 16 cem 
Jodlösung (13 g Jod mit 15g Jodkalium zu 100 ccm gelöst) oder soviel 
mehr, daß die braune Farbe bleibt. Schwindet sie binnen 5—7 Min., 
wird Jod in kleinen Portionen zugesetzt. Nach 5—7 Min. werden 3 ccm 
4n-Schwefelsäure zugefügt und der Jodüberschuß mit 20% krystall- 
wasserhaltigem Natriumsulfit bis zur schwachen Gelbfärbung verringert. 
Die letzten Spuren werden nach Zusatz von einigen Tropfen Stärkelösung 
zuerst mit 20% Sulfit, zuletzt mit frisch bereitetem 2% Sulfit* mit titri- 
metrischer Schärfe weggenommen. Nach Neutralisieren mit 4n-Natron- 
lauge (Indicator Methylorange) wird zur Marke aufgefüllt und das 
Kupferreduktionsvermögen gemessen (Zuckerlösung zur fertigen FEH- 
LiINGschen Lösung setzen, zur Vermeidung eines CuJ-Niederschlags). 

Beim Vorgehen nach AUERBACH-BODLÂNDER verwendeten wir einen 
250-cem-Meßkolben, dehnten die Jodperiode auf 1!/,—2 Stunden aus und 
säuerten mit 12 ccm 25% Schwefelsäure an. Weiterhin wurde wie oben 
verfahren. 

Der Fruktosewert erscheint zu hoch: 1. wenn die Aldosen nur teilweise 
oxydiert wurden (Kontrolle: Wiederholung mit geringerer Menge Zucker- 
7 1 Paxısing: Le. 244, 245. — * Krursueer: Biochem. Z. 207, 441 (1929). 

3 KRUISHEER warnt vor gewichtsanalytischen Verfahren, weil die anwesenden 
Salze einen Teil des Cuprooxydes in Lösung halten. 

* Thiosulfat würde durch Tetrathionatbildung die Bestimmungen stören 
(Korruorr). 
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lösung), 2. bei Gegenwart anderer Ketosen, 3. bei Anwesenheit redu- 
zierender Nichtzucker, sofern diese die Jodbehandlung überstanden 
haben, andernfalls täuschen sie bei der Berechnung einen höheren 
Glukosewert vor. 


5. Verfahren von SIEBEN zur Glukosebestimmung. 

Das von LEHMANN! neuerdings empfohlene Verfahren von SIEBEN ? 
zerstört im Hexosengemisch die Fruktose durch Erhitzen mit konzen- 
trierter Salzsäure und bestimmt die verbleibende Glukose. Die Anweisung 
von SIEBEN lautet: 100ccm Lösung mit 2,5g des Zuckergemisches 
werden mit 60 cem 6n-Salzsäure 3 Stunden lang in einem in das Wasser- 
bad eintauchenden Kolben erhitzt. Nach sofortigem Abkühlen wird 
mit 50—58 ccm 6n-Natronlauge neutralisiert, auf 250 ccm aufgefüllt 
und in einem aliquoten Teil der filtrierten Lösung die Glukose bestimmt. 

Das Verfahren wurde verschieden beurteilt. Jedenfalls hing das 
Ergebnis von dem Mischungsverhältnis der Zucker ab, derart, daß beim 
Überwiegen der Glukose zu niedere, im umgekehrten Fall zu hohe Werte 
erhalten wurden. Irvertzuckerverhältnis ergab die besten Resultate. 
Lucrvus* hat später unter Erhöhen der Kochdauer auf 7 Stunden weniger 
konzentrierte Säurelösung empfohlen. Einige Jahre später kehrte er 
zur 3stündigen Dauer zurück bei einer Säurekonzentration, die sich 
nur wenig von der von SIEBEN unterscheidet. Er behandelt schließlich 
das gelbe Filtrat mit wenig Tierkohle. Krasına * lehnt dieses Verfahren 
ab als nur für das Invertzuckerverhältnis passend, und auch für dieses 
verhältnismäßig hohe Konzentrationen verlangend. 

Wir haben vorwiegend nach SIEBEN, nur gelegentlich nach Lucrus 
gearbeitet. Bei Kontrollversuchen blieben von Fruktose in reiner Lösung 
2—6% übrig, in reinen Glukoselésungen wurden 16—20% zerstört. 
Mischlösungen lieferten um so bessere Ergebnisse, je höher innerhalb der 
gezogenen Grenzen der Fruktoseanteil war. Abwesenheit von Fruktose 
kann also nicht festgestellt werden, geringe Beimengungen derselben 
nicht erkannt, geschweige bestimmt werden. 

Für die bei der Säurespaltung von Disacchariden (auch von Maltose) 
auftretende Glukose ist eine Korrektur nötig. Außerdem ist bei dem 
langen Erhitzen mit starker Säure mit der Möglichkeit einer Glykosid- 
spaltung zu rechnen. 


6. Kolorimetrische Verfahren. 


Von kolorimetrischen Verfahren haben wir das von BREDERECK 
ausgearbeitete wenige Male an Nerven und Stielextrakten von Tr um 


1 LEHMANN: Planta (Berl.) 18, 593 (1931). — ? Stegen: Zitiert nach Lu- 
aus. — ® Lucrus: Z. Unters. Nahrgsmitt. usw. 88, 177 (1919); 46, 94 (1923). — 
4 Kıasına: a. a. O. S.51 u. 52. — 5 BREDERECK: Chem. Ber. 64, 1730 (1931). 
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versucht, ohne befriedigende, das heißt ohne mit den nach anderen 
Verfahren erhaltenen, übereinstimmende Ergebnisse. Da wir der Ursache 
unserer Mißerfolge nicht nachgegangen sind, soll mit dieser Notiz kein 
Urteil über die Methode gefällt sein. 

Schließlich wurde einige Male, nach etwas eingehenderer Vorprüfung, 
das Fruktosebestimmungsverfahren von CREVELD ! herangezogen. Es 
beruht auf der Reaktion von IuL-PEcHmann mit folgender für Blutanalyse 
zugeschnittener Vorschrift. Zu 1 ccm nach SCHENK enteiweißten Blutes 
füge man 0,1 ccm 20%ige alkoholische Diphenylaminlösung und 1 ccm 
25%ige Salzsäure. Die Mischung wird mit einer Serie von Standard- 
lösungen (0,001—0,015% Fruktose) 15 Min. in siedendem Wasserbad 
gehalten. Nach raschem Abkühlen wird der gebildete blaue Farbstoff 
mit 21/, com Amylalkohol ausgeschüttelt und die Färbung mit den gleich- 
behandelten Standardlösungen verglichen. 

Bei relativ hohem Zuckergehalt (auch Glukose) trat beim Abkühlen 
nach beendeter Reaktion ein Niederschlag auf, der sich gewöhnlich 
bei der Amylalkoholbehandlung löste ?. Ferner verwendeten wir 2 ccm 
Amylalkohol und nur eine Standardlösung unter Auswerten mit einem 
Leitzkolorimeter. Dabei durften allerdings die Fruktosekonzentrationen 
der beiden zu vergleichenden Lösungen nicht zu sehr differieren. Identische 
Fruktoselösungen (0,02%) ergaben 0,02 gegen 0,02065; 0,04 gegen 
0,02 kolorimetriert lieferte 0,03594, also 10% zu wenig. Glukose störte 
erst in Mengen, die ein Vielfaches der gleichzeitig anwesenden Fruktose 
betrugen. (Anwesend 0,02 Glukose und 0,02 Fruktose ; gefunden 0,01993 
Fruktose. Anwesend 0,08 Glukose und 0,02 Fruktose ; gefunden 0,0214 
Fruktose. Anwesend 0,18 Glukose und 0,02 Fruktose ; gefunden 0,02415 
Fruktose. Vergleichslösung in allen Fällen 0,02% Fruktose.) Bei relativ 
reichem Glukoseanteil versagt also das Verfahren. Gegenwart von Rohr- 
zucker verlangt Berücksichtigung der bei der Säureinversion entstehenden 
Fruktose. 


II. Allgemeines über die Verfahren und analytisch-chemische Wertung 
der Ergebnisse mit Extrakten. 


Durch die vorstehende Einzelbesprechung haben wir unsere Be- 
hauptung, daß bei unvollkommener Kenntnis der Begleitstoffe kein 
Verfahren für sich allein zu zuverlässigen Schlüssen über den Gehalt 
jeder der beiden Hexosen genügt, begründet. Inwiefern die Kombination 
von mehreren sicherere Ergebnisse zeitigt, soll nunmehr anhand von 
Beleganalysen geprüft werden. Die Verfahren lassen sich in folgende 
Gruppen zusammenstellen: 


1 JouuEs: Münch. med. Wschr. 57, 353. — Creven: Nederl. Tijdschr. Geneesk. 
70 11, 2779 (1926). — * Vgl. Rapı: Biochem. Z. 198, 195 (1928). 
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1. Reduktionsverfahren (ScHooRL, HAGEDORN-JENSEN) verbunden 
mit Polarimetrie. 

Unmittelbare Bestimmung je einer Hexose bei Gegenwart der zweiten: 

2. Verfahren von Nyns (für Fruktose). 

3. Jodidverfahren (für Aldosen, Glukose). 

4. Methode von CREvVELD (für Fruktose). 

Zerstören der einen Hexose mit nachfolgender Bestimmung der ver- 
bleibenden nach einem allgemeinen Verfahren. 

5. Verfahren von KRUISHEER (Glukose zerstört, Fruktose bestimmt). 

6. Verfahren von SIEBEN (Fruktose zerstört, Glukose bestimmt). 

Korrektur für die vorher zu bestimmende Saccharose verlangen 
Nr.1, 4 und 6. 

Für Maltose 1, 3 und 6 (4 nur insofern, als der Glukosegehalt relativ 
zur Fruktose infolge Maltosehydrolyse nicht zu groß werden darf). 

Die Verfahren wurden einzeln und in Kombination an Lösungen von 
Zuckern und von Zuckergemischen stichprobenmäßig geprüft. Wir unter- 
lassen die Wiedergabe aller dieser Befunde. Einzelnes ist vorn erwähnt. 
Zusammenfassend können wir sagen, daß in Mischlösungen von Saccharose, 
Maltose, Fruktose und Glukose die quantitative Trennung der beiden 
Hexosen gelang und auch die beiden Disaccharide bestimmt werden konnten. 

Als einziges Beispiel sei eine Analyse eines Fruktose-, Glukose-, Mal- 
tose- und Saccharosegemisches angeführt. 





Wirklicher 





IE 
Zucker tr in en | g the Ge Bestimmt und berechnet aus: 
aufgelöst zuckerana- |100ccm halt 
lysen) 
Glu- 0,406 | 102,5 | Polarisation und z 
kose | 0,402 0396 ° | - Reduktion unbe 7 —— 
0,399 | 100,8 | Polarisation und für Sach 
AUERBACH-BoD- | „nd Fruktose 
LÄNDER 
Mittelwert em a aes — 
LÄNDER/SCHOORL (Nyns ergab nac 
PRET 0,304 0387| 98,15 | Abzug von 1}, Glukose: 0,405 oder 
102,8%) 
Mal- 0,452 | 101,1 | Polarisation und AUERBACH- 
tose 0,474 0,446 BoDLANDER wie 


0,449 | 100,7 | Polarisation und Reduktion oben 
nach ScHOORL 


Reduktion nach Schwachhydrolyse 


Sac- 
cha- | 0461 0461 |0460| 99,7 | abziiglich der direkten Reduktion 


rose 

















In Tabelle 1 sind die Ergebnisse der Untersuchung verschiedener 
Organe von Tropaeolum zusammengestellt, zunächst nur zwecks ana- 
lytisch-chemischer Wertung. 
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Tabelle 1 
mg in 1 cem 





Fruktose 

SCHOORL |ScH. — 

ae. _ AUERB. 
‘| SIEBEN | Bopt. 


8 9 10 
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(Tropaeolum). 
Ausgangsextrakt. 
Glukose 
SCHOORL Bemerkungen 
AUERB, x 
SIEBEN] Bopr. P Poi. Krvmm. 
11 12 13 14 15 
— | 37,7 | 362 | 36,1 
*) KKUISHEER: Wert zu hoch! 
56,9 | — |58,3 | 52,8 
36,1 — 136,0 | 37,5 
70 — | 70,2 | 742 
Nach Vergärung Reduktionsvermögen als Glukose: 
28,1 | 29 27,1 | 27,6 1,14 Sacch. cerevisiae 
1,19 Torula dattila 
Nach Vergärung 1,66 Sacch. cerevisiae 
38,9 | 38,8 | 37,3 | 37,8 0 KRvUISHEER 
(5,3 AUERBACH, BODLÄNDER) 
n. Vergärung 
HAGEDORN, JENSEN 0,8 Sacch. cerevisiae 
18,7 | 18,9 | 18 18,4 25,9 Hexosen 0,8 Torula dattila 
Vergoren mit Sacch. cerevisiae : 
35,8 | 36,15] 342 | 348 n. ScHOORL: 1,8 mg Glukeso 
n. HAGEDORN: 1,9 „ à 
30,2 | — | 28,7 .| 30,0 
25 — | 238 | 239 Unvergarbar: 2,1 mg 
23,8 | 28,1 | 27.5 | 206 | HAE Juncus | 
22,2 | — | 20,85| 20,55 
18,7 — 17,8 | 17,55 
188 | 195 | 18,2 | 18,1 | HAGEDONE, JENSEN | 
— _ 6,2 5,6 
Unvergärbar: 2,80 mg, 
120 | 114 | 75 79 nach Emulsinspaltung: 25,9 mg Hexosen 
132 | 13,2 |123 | 10,45 Nur 1mal extrahiert. 





unvergärbar: 1,95 mg 
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Der Gang der Analyse war dabei folgender: 

Extrahieren und Reinigen geschah in der früher von uns beschriebenen 
Weise (Reinigungsmittel: basisches Bleiacetat)!. In dem danach er- 
haltenen Ausgangsextrakt wurde zuerst der Saccharosegehalt ermittelt 
unter Verwendung von Salzsäure als Hydrolysierungsmittel!. Die 
übrigen Bestimmungen wurden jeweils nach dem am Stabkopf ver- 
merkten Verfahren vorgenommen. Dabei wurde, wo dies erforderlich 
war, der Saccharoseeinfluß rechnungsmäßig ausgeschaltet. Weitere 
Korrekturen wurden nicht vorgenommen, auch keine für vielleicht an- 
wesende Maltose. 

Die in der Tabelle 1 aufgeführten Zahlen bedeuten Milligramm 
Zucker je Kubikzentimeter der als Ausgang für die Analysen dienenden 
Lösung. Vergleichen der verschiedenen Versuche ist also nicht oder 
lediglich für das gegenseitige Mengenverhältnis der Einzelzucker möglich. 
In Spalte 7 (Nyns’ Verfahren) sind die unmittelbaren Analysenbefunde 
in Klammer gesetzt, darunter die in der vorn angegebenen Weise für 
den Glukoseeinfluß korrigierten. Die Spalten 9, 10 und 14 bringen den 
Gehalt an Fruktose bzw. Glukose, ermittelt durch Abzug des nach 
dem jeweils aufgeführten Verfahren erhaltenen Wertes für die eine Hexose 
von dem Gesamthexosengehalt (nach ScHoorL). Vergleichen mit den 
unmittelbar erhaltenen Zahlen läßt also beurteilen, ob die Ergebnisse 
der Methoden zur Glukose- und zur Fruktosebestimmung in Ein- 
klang stehen. 

Die Untersuchung erstreckte sich auf Blattstiele, Blütenstiele, Haupt- 
achsen (bodennahe Stücke), starke Wurzeln, feinere Wurzeln, Nerven 
und Spreiten (als Ganzes). 

Für die Saccharosewerte zeigen Polarimetrie und Reduktiometrie 
hinreichende Übereinstimmung, wenn auch bei den namentlich für Blatt- 
stielextrakte kleinen absoluten Werten die Differenz prozentual be- 
rechnet 10% mehrmals überschreitet. Da, abgesehen von Nerven und 
Spreiten, der Hexosengehalt ein Vielfaches desjenigen an Saccharose 
beträgt, beeinflussen diese Unterschiede die Ergebnisse der Hexosen- 
zerlegung, soweit überhaupt Korrektur für Saccharose anzubringen 
ist, in einem zu vernachlässigenden Grade. In einem oben nicht wieder- 
gegebenen Versuch erfolgte neben Säurehydrolyse der Saecharose eine 
solche mit Invertase. Das erstere Verfahren erbrachte 26,05, das letztere 
26,13 mg Saccharose im Kubikzentimeter Extrakt. 

Die Verfahren zur Hexosenzerlegung ergaben bei Stielen, Achsen 
und Wurzeln Übereinstimmung. Das gilt auch für die Methode von 
Nyns nach Anbringen der Glukosekorrektur. Vergleichen der Spalten 9 
und 10 mit 6, 7 und 8, ferner 14 mit 11 und 12 lehrt, daß entweder 
die nach AUERBACH und BODLÂNDER und die nach SIEBEN gefundenen 
Glukosewerte oder die nach KRUISHEER, Nyns (korrigiert) und redukto- 


1 Biochem. Z. 235, 407 f. (1931). 





à 
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metrisch-polarimetrisch erhaltenen Fruktosewerte etwas zu hoch sind. 
Ersteres erscheint uns wahrscheinlicher. Doch bleiben die Differenzen 
bei den Extrakten aus den eben genannten Organen in recht bescheidenen 
Grenzen, so daß wir, ohne dies zu entscheiden, sagen können, es ist 
uns gelungen, das gegenseitige Mengenverhältnis beider Hexosen in 
diesen Fällen, wenn auch mit einer gewissen Fehlerlatenz, zu bestimmen. 

Bei den Versuchen 9—12 (Stiele) und 14 (Achsen) wurden Gär- 
proben (s. Spalte 15) vorgenommen. Das nach Abzug des Blindwertes 
verbleibende Reduktionsvermögen betrug als Glukose berechnet 3—5% 
(2,5—3 bei Stieleh ; 5,3 bei Achsen) des Gesamtgehaltes an reduzierenden 
Zuckern. Ohne jede Voraussetzung bezüglich der Natur dieser unvergär- 
baren, reduzierenden Stoffe (Pentosen ?) dürfen wir annehmen, daß der 
Hexosengehalt um einen entsprechenden Betrag zu hoch erscheint. 
Eine weitere Analyse des Gärrückstandes ließ sich bis jetzt nicht durch- 
führen. Das Jodidverfahren zeitigte, auf Glukose berechnet, weit höhere 
Werte als die Kupferreduktion. Das dürfte mit der Bildung jodbindender 
Substanzen bei der Gärung zu erklären sein. Wir verzichten daher 
auf Entscheidung der Frage, ob die entsprechende Korrektur bei den 
Fruktosewerten oder den Glukosewerten oder bei beiden anzubringen sei. 
Wir dürfen dies, denn das Verhältnis F : Gl, erstere gleich 1 gesetzt, 
berechnet sich in den angeführten Versuchen wie folgt: 

Die Unterschiede sind 


in allen Fällen und bei Tabelle 2. F:G=1:x 

















jeder Kombination derart Er he à 
gering, daß eine Entschei- nr. gone kei ‘und Abzug bei Abzug bei 
dung sich erübrigt. Der 

relativ hohe Fruktose- 9 251 2,73 > 
gehalt bei 10, 12 und 14, 10| Blatt-| 1,65 1,74 ; 
und der bedeutend ge- oS un te Tas in 
ringere bei 9 und 11 sind 14Achsen| 1,57 1,70 1,48 


unverkennbar. Das Ergeb- 
nis berechtigt zugleich auch die übrigen Versuche, in denen die Gärprobe 
unterblieb, als vollwertig einzubeziehen. Nur beiläufig sei zugefügt, daß 
beim Abziehen vom Glukosegehalt die Übereinstimmung am besten war. 
Die älteren Versuche mit herauspräparierten Nerven, bei denen 
nur ein Teil der Verfahren angewendet wurde, betrachten wir für die 
Hexosenzerlegung nicht als endgültig. Von Spreitenanalysen haben 
wir aus einer größeren Zahl nur zwei wiedergegeben. Sie sollen be- 
weisen, daß die Unterschiede zwischen den Ergebnissen der verschiedenen 
Verfahren zu groß sind, um gesicherte Schlüsse zu gestatten. Bei 
Kombination extremer Werte errechnet sich das Verhältnis Fruktose 
zu Glukose 1 : 1,4 oder 1 : 1,83 in Versuch 20, und zu 1 : 0,635 oder 
1 : 1,8 in Versuch 21. Ohne die möglichen Ursachen dieser Unstimmigkeit 
zu erörtern, machen wir auf den relativ hohen Saccharosegehalt der 
33* 
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Spreiten aufmerksam, sowie darauf, daß das Reduktionsvermögen des 
Gärrückstandes 15% (Nr.20) und 10% (Nr.21) von dem des un- 
vergorenen Extraktes betrug. Endlich bewirkte bei Versuch 20 Emulsin- 
behandlung eine bedeutende Steigerung des Reduktionsvermögens. 

Abgesehen von Nerven und Spreiten kann für die übrigen Organe 
folgendes gesagt werden: 

1. Bei Gegenwart von Maltose erschiene die Gesamthexosenmenge 
(nach ScHooRL) um 53% des Maltosegehaltes zu hoch. Ebenso berechnete 
sich aus Reduktion und Polarisation ein zu hoher Glukosegehalt. Für 
diesen Zucker wäre weiter der AUERBACH-BoDLÄnDER-Wert um 55% 
der Maltose, der SIEBEN-Wert aber um 105% zu groß. Wenn auch 
diese beiden Verfahren in der Regel einen Glukosegehalt ergaben, der 
etwas größer war als die Differenz Gesamthexosen abzüglich der ander- 
weitig bestimmten Fruktose, so war doch zwischen den Befunden nach 
AUERBACH und BopLANDER und denen nach SIEBEN ein Unterschied 
im obigen Sinne nicht zu erkennen. 

In den Versuchen 9—12 war außerdem das Reduktionsvermögen des 
Gärrückstandes dasselbe, gleichgültig, ob mit Saccharomyces cerevisiae 
(Maltose angreifend) oder mit T'orula dattila (ohne Wirkung auf Maltose !) 
vergoren wurde. Analytisch feststellbare Mengen von Maltose werden 
also in den analysierten Extrakten aus Stielen, Achsen und Wurzeln 
gefehlt haben. Auch wenn man es für notwendig hält, zu prüfen, ob 
dieser Zucker nicht bei der Reinigung entfernt wurde, so wird man be- 
haupten dürfen, daß in den genannten Organen selbst, wenn überhaupt, 
doch nur geringe Spuren davon vorkommen können. 

2. Fruktose und Glukose sind keinesfalls allerorts im Invert- 
zuckerverhältnis 1 : 1 anzutreffen. Glukose überwog in Stielen, Achsen 
und Wurzeln ausnahmslos. Das geht bei Wurzeln so weit (Versuche 16 
bis 18), daß die Frage zu stellen ist, ob hier überhaupt Fruktose vor- 
handen war. Sie sei an Versuch 18 besprochen. Nach dem vorn Gesagten 
ist bei starkem Vorherrschen von Glukose das Sıesen-Verfahren aus- 
zuschalten. Im übrigen fand sich Fruktose nach KRUISHEER 2,16, 
nach Polarisation mit Reduktion 2,1 und aus der Differenz Gesamt- 
hexosen minus Glukose (diese nach AUERBACH und BODLÄNDER) 0,8 mg. 
Man wird danach zu dem Schluß gelangen, daß in den feineren Wurzeln 
der Fruktosegehalt nicht mehr als 10—15% von dem der Glukose 
betrug, daß gänzliches Fehlen von Fruktose indessen nicht aus- 
geschlossen ist, da trotz aller Vorsichtsmaßregeln mit einer ungewollten, 
geringfügigen Saccharosehydrolyse gerechnet werden muß. Vielleicht 
gilt Ähnliches für die stärkeren Wurzeln, in denen allerdings der Fruktose- 
gehalt (15—20% der Gesamthexosen) etwas höher erscheint. 


1 Die Hefen verdanken wir Herrn Prof. Kıuyver [s. auch KEuLEMmans: Rec. 
Trav. bot. néerl. 25, 329 (1928)]. Nach Abschluß der Versuche wurde mit Zucker- 


lösungen festgestellt, daß ihr spezifisches Gärvermögen unverändert geblieben ist. 
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Für die Analyse von pflanzlichen Extrakten ziehen wir aus den 
mitgeteilten Befunden eine Folgerung. Wenn, wie hier bei Blattstielen 
von Tropaeolum, festgestellt worden ist, daß verschiedene, zur Zer- 
legung der Hexosen angewandte Verfahren übereinstimmende Werte 
liefern, wird es bei weiteren Untersuchungen derselben Organe nicht er- 
forderlich sein, jedesmal alle auszuführen. Man wird sich alsdann mit 
einem oder zweien begnügen dürfen, wie das bei einigen der im folgenden 
mitgeteilten Versuche geschehen ist. (Reduktion in Verbindung mit 
Drehung.) Diese Vereinfachung ist indes, wie wir wiederholen, nur für 
durch die Methodenkombination geprüfte Extrakte identischer Organe 
derselben Spezies zulässig. Auf andere Organe der gleichen Pflanze darf 
sie ebensowenig ausgedehnt werden wie auf die gleichen Organe einer 
anderen Pflanzenart. 


IV. Einige physiologische Betrachtungen. 

Wir begnügen uns mit einer kurzen Betrachtung unserer Ergebnisse, 
erstens, weil unsere Arbeiten noch nicht abgeschlossen sind, und zweitens, 
weil voreiliges Schließen gefährlicher ist als vielleicht übertriebene 
Zurückhaltung 1. 

Zur physiologischen Auswertung müssen die Befunde durch Ein- 
führen geeigneter Bezugsgrößen vergleichbar gemacht werden. In 
den folgenden Tabellen dienen als solche: Frischgewicht, Trocken- 
substanz, Wassergehalt, Gesamtzucker oder auch gelegentlich ein Einzel- 
zucker. Das Frischgewicht haben wir diesmal zugefügt, um den Ver- 
gleich mit Arbeiten anderer, die nur dieses berücksichtigen, zu er- 
möglichen. Das Beziehen auf Gesamtzucker gewährt eine gewisse, 
aber doch nur beschränkte Unabhängigkeit von der Organstruktur. 
Indes werden Schwankungen in dem als Basis gewählten Zuckergehalt 
ausgeschaltet. Für einen Einzelzucker als Bezugsgröße gilt sinngemäß 
das gleiche. Zwar treten dabei häufig Unterschiede besonders deutlich 
hervor, doch kann gerade dies bei starkem Überwiegen eines Zuckers 
zu Fehlschlüssen verleiten. Von der Verwendung der restierenden 
Trockensubstanz mußten wir absehen wegen des Unterlassens der 
Stärkeextraktion. Die oberen Teile der Blattstiele führten viel Stärke, 
die unteren wenig oder keine (mikroskopischer Befund), dafür mehr 
der Extraktion unterliegende Zucker. 

Wir haben früher kurz ausgeführt, daß keine der Bezugsgrößen vor- 
behaltlos zu physiologischen Schlüssen verwendet werden darf. Wir 
möchten dies für die vorliegende Arbeit mit besonderer Schärfe be- 
tonen, da diesmal nicht die gleichen Organe nach differenter Be- 
handlung, sondern verschiedene Organe oder verschiedene Teile eines 


1 Darum behalten wir auch die Besprechung der einschlägigen Literatur einer 
späteren Arbeit vor. 
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482 H. Schroeder und F. Herrmann: Über die Kohlenhydrate 

Organs verglichen werden !, ohne daß bündige Aussagen über die Lokali- 
sationsorte der quantitativ bestimmten Stoffe (Zucker) und das Fassungs- 
vermögen derselben gemacht werden ?. 

Daraus ergeben sich Zweifel an der Berechtigung zur Annahme eines 
Gleichgewichtes, denn es besteht die Möglichkeit, daß z. B. Hexosengehalt 
und Saccharosegehalt in den Blattstielen bei verschiedener Lokalisation 
dieser Zucker unabhängig voneinander sind. Wir werden auf Einzel- 
heiten dieser prinzipiellen Erwägung zurückkommen, bitten indes, sie 
beim Lesen des Folgenden stets zu bedenken. Zuerst seien Wassergehalt 
und unter Verzicht auf Hexosenzerlegung Saccharose und Hexosen 
(direkt reduzierter Zucker) behandelt. Tages- und Jahreszeit der Ernte 
sind zunächst unberücksichtigt geblieben. 


Tabelle 3. Teilweise Durchschnittswerte: siehe letzten Stab. 
































12 | wu .* Auf Auf per 
Organ is Be} Fe eae. a 100 Wasser Bemerkungen 
54 82 |S" i [ Sacch.| Hex.| Sacch. | Hex. | Sacch.| Hex. 
Blattspreiten . 179,7 | 390 0,45] 15 | 0, 9,6 | 39] 25 | 1,0 | Fird. letzten 6 Spal- 
ten 1 Analyse 
Nerven. . . . . . 86,61 650! 1,5 | 0,8 121 5,7 8,6 | 0,9 1,3 Nur 1 Analyse 
Blattstiele 0—10 cm 
vom Spreitenansatz | 92,3 11190 | 9,4 | 0,25 | 2,4 | 3,3 130,7 | 0,3 | 2,6 4 Analysen 
Blattstiele 10—20 cm 
vom Spreitenansatz | 93,5 |1430 0,14 | 3,0 | 2,1 (45 0,15 | 3,3 4 Analysen 
Blütenstiele. . . . 192,9]1310]10,6 | 03 | 33 | 4,35 463 | 03 | 3,5 Nur 1 Analyse 
Hauptachsen . . .|90,9]1000| 7,8 | 0,2 | 15 | 2,1 116,5 | 0,2 | 1,65) Aus 2 Analysen 
Stärkere Wurzeln . | 84,2] 533] 3. 03 | 1,0] 21 |6,5 | 04 1,2 Nur 1 Analyse 
Feinere Wurzeln .185,.2] 5731 27 | 03 |09| 22 | 5,95) 04 | 1,0] Aus 2 Analysen 



































Die wasserreichsten Organe sind die Blattstiele (Tabelle3) bei schwacher 
Zunahme von oben nach unten (vgl. Tabelle 5); die wasserärmsten die 
Spreiten am Nachmittag, während sie vor Tagesanbruch den Wurzeln 
etwa gleichkommen. Überhaupt zeigt der Wassergehalt der Spreiten 
starke tagesperiodische Schwankungen (25—30%), verursacht wohl 
durch wirkliche Verschiedenheiten der Wassermenge wie durch assi- 
milatorisch bedingte Änderungen der Trockensubstanz. Bei den Stielen 
ist eine Periodizität des Wassergehaltes kaum oder eben erkennbar. 

Für Saccharosegehalt stehen die Spreiten an der Spitze, Höchst- 
mengen am Nachmittag bzw. Abend, Zurückgehen während der Nacht, 


1 Danach scheidet die Oberfläche als Bezugsgröße ohne weiteres aus. 
2 Versuche, die Lokalisation der verschiedenen Zucker durch Reaktionen unter 
dem Mikroskop zu bestimmen, hatten keinen Erfolg. 
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doch so, daß in unseren Versuchen unter natürlichen Bedingungen der 
Hexosen 


Bruch 5, chars — 1 + Inallen übrigen Organen überwogen die Hexosen, 


zunehmend von Nerven zu Blattstielen, in diesen von oben nach unten, so 
daß in deren unterstem Teile mit einem Verhältnis Hexosen : Saccharose 
= 26:1 (Tabelle 5) der Höchstwert erreicht wurde. In Achsen und 
Wurzeln steigt der relative, auf Gesamtzucker bezogene Saccharose- 
gehalt wieder etwas an. Beziehen auf Trockensubstanz hingegen ergibt 
für diese Teile beiläufig die gleiche Saccharosemengen wie in Blattstielen 
etwa ab 10 cm vom Spreitenansatz. 

Die Hexosenmenge steigt beim Beziehen auf Trockensubstanz wie 
auf Wasser von Spreiten zu Nerven, Stielen und in diesen von oben 
nach unten, um dann in der Reihenfolge Hauptachsen, stärkere, feinere 
Wurzeln zu sinken. Man könnte angesichts dieser Tatsache die Frage 
aufwerfen, ob in den Spreiten Hexosen im eigentlichen Parenchym 
vorkommen, oder ob sie hier ausschließlich den Nerven entstammen, 
deren feinere und feinste nicht vom Spreitenparenchym getrennt werden 
können. Eine hier nicht ausführlich wiederzugebende Überschlags- 
rechnung läßt letzteres unwahrscheinlich erscheinen. 

Vielleicht dürfen wir hier einen noch nicht veröffentlichten Versuch 
heranziehen, der im Sinne der Anwesenheit von Hexosen im Spreiten- 
parenchym am leichtesten zu interpretieren ist. Immerhin wird man 
auf Grund der vorstehenden Betrachtung annehmen dürfen, daß in den 
Parenchymzellen der Spreiten das Verhältnis Hexosen:Saccharose für 
letzteren Zucker noch günstiger ist, als es infolge des Einflusses der 
Nerven beim Analysieren der ganzen Spreiten erscheint. 


Tabelle 4. Hexosenzerlegung. 





- Auf100 Auf 100 Auf 100 
Frisch- Trocken- Wasser F = 1 |Gesamtzucker=— 100 
gewioht substanz 





F Gl F Gl F Gl Gl Ss F Gl 





Blattstiele O—10 cm] 0,76 | 1,65 | 9,75 |20,94 10,83 | 1,82 | 2,2 | 10 | 28,5 | 62,5 


7 [1,42 | 83 |197 losı | 1,52 
Grenzen Is 191 [111 | 23,3 |0,90 | 2.10 


Blattstielel0-20cm| 1,3 | 1,72 119,3 | 26,0 | 1,38 | 1,86 | 1,34 | 4,7 | 40,3 | 54 


G 1,04 | 1,64 | 17,4 | 24,6 | 1,11 | 1,72 
aw 1,52 | 1,81 |21,1 |27,2}1,6 | 2.0 


Blütenknospenstiele] 1,51 | 1,79 [21,3 | 25,2 [1,63 | 1,92 [1,18 | 8,8 | 42 |50 
Hauptachsen | 0,60 [0,93 | 6,60 | 10,3 | 0,66 | 1,02 [1,57 Jı1,8 | 35 | 54,5 
Ältere Wurzelteile | 0,16 |0,90 | 1,01 | 5,63 10,19 | 1,08 | 5,68 [25,5 | 11,5 | 61 
Jüngere Wurzelteile| 0,093] 0,85 | 0,64 | 5,47 [0,11 |0,96 |8,64 [28 | 7,7 | 66 
Nerven 0,52 | 0,75 | 3,20 | 5,52 [0,50 [0,86 | 1,43 | 41,2 | 26,4 | 38,2 


1 Bei künstlich verlängertem Verdunkeln änderte sich dies. Darüber in einer 
späteren Abhandlung. 
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Für die Hexosenzerlegung (Tabelle 4) verzichten wir auf die Spreiten 
und führen die Nerven nur unter starkem Vorbehalt an. Wie bereits 
mitgeteilt, haben wir in keinem der übrigen Organe (Stiele, Haupt- 
achsen, Wurzeln) das Invertzuckerverhältnis gefunden. Stets überwog die 
Glukose, nicht nur nach den Mittelwerten, sondern ebenso bei jeder Einzel- 
bestimmung, gleichgültig, nach welchem der benutzten Verfahren. Auch 
wurde vorn schon gezeigt, daß die Berücksichtigung des unvergärbaren 
Rückstandes daran nichts ändert, selbst nicht bei den relativ fruktose- 
reichen Hauptachsen und den zweiten, tieferen Blattstielabschnitten (10 
bis 20 cm vom Spreitenansatz). Die Blütenstiele nehmen wir von dieser 
Behauptung aus. Sie lieferten einen Bruch S = 1,18. Es wäre möglich 
(in diesem Versuch unterblieb die Gärprobe), daß sich hier bei Berück- 
sichtigung des Gärrückstandes Gleichheit ergäbe. Die analysierten Blüten- 
stiele nehmen indes eine Sonderstellung ein. Während alle übrigen Organe 
in ausgewachsenem Zustand untersucht wurden, handelte es sich hier 
um ganz junge Knospenstiele, deren stärkstes Streckungswachstum 
noch bevorstand. 

Die Stufenfolge des Zuckergehaltes, das gegenseitige Mengenverhältnis 
sind ohne weiteres der Tabelle 4 zu entnehmen. Als bemerkenswert 
heben wir nochmals hervor: den starken Unterschied im Saccharose- 
und Hexosengehalt zwischen Blattstielen und Spreiten und den fast 
verschwindenden Fruktosegehalt der Wurzeln. 

Den Zuckergehalt der Blattstiele haben wir bezüglich räumlicher 
wie tageszeitlicher Verteilung weiter verfolgt (Tabelle 5). 

Räumlich ergibt sich für die Saccharose sowohl beim Beziehen auf 
Trockensubstanz wie auf den Wassergehalt eine kontinuierliche, vielleicht 
sogar gleichmäßige Abnahme vom Spreitenansatz zur Stielbasis. Da 
dies für beide Bezugsgrößen gilt, dürfte es sich um eine wahre Kon- 
zentrationsabnahme handeln und nicht um eine,durch den höheren Wasser- 
gehalt der unteren Stielteile vorgetäuschte. Denn dieser höhere Wasser- 
gehalt könnte schließlich auf saccharosefreie Teile beschränkt sein. 
Allerdings ist dabei vorausgesetzt, daß das Fassungsvermögen der 
Saccharoselokalisationsorte sich im Verlaufe des Stieles nicht ändert. 
Der Hexosengehalt steigt kurz hinter dem Spreitenansatz steil, wenn 
auf Trockensubstanz; flacher, wenn auf Wasser bezogen wird. Weiter 
abwärts verlangsamt sich die Erhöhung oder schwindet gänzlich. Auf- 
fallend ist die Veränderung des gegenseitigen Hexosenverhältnisses in 
den oberen Stielabschnitten. Der Quotient & beträgt in den ersten 


5 em hinter dem Spreitenansatz 4, fällt in den nächsten auf 2, weiter 
auf 1,5 bis 1,2 in den unteren Teilen (40—50 cm vom Spreitenansatz). 
Es nimmt also die ursprünglich schwach vertretene Fruktose relativ 
weit stärker zu als die Glukose. Die Differenzen in der absoluten 
Zunahme sind weniger ausgesprochen, doch überwiegt auch hierbei im 
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allgemeinen die Fruktosesteigerung. Quantitative Stärkebestimmungen 
wurden nicht vorgenommen. Mikroskopische Untersuchung von Schnitten 
ergab bei Jodbehandlung eine starke Abnahme des Stärkegehaltes gerade 
in der Region, in welcher die Hexosen-, also auch Fruktosezunahme 
zu verzeichnen war. 

Beziehen auf gleich lange Stielabschnitte, also gleiche Wegestrecken 
für die Wanderungsstoffe, führte, vielleicht infolge der geringen Zahl der 
Versuche, in denen diese Berechnung nachträglich möglich war, nicht 
zu eindeutigen Ergebnissen. Der Saccharosegehalt war höher bei 0—10 
als bei 40—50, und bei 5—10 höher als bei 10—15, dagegen bei 0—5 
geringer als bei 5—10. (Alles in Einzelversuchen.) Die Hexosen, als 
Ganzes wie einzeln, waren in den tiefer gelegenen Abschnitten stets in 
größeren Mengen vorhanden als in den höheren. Dabei zeigte zweimal 
die Glukose und einmal die Fruktose die stärkere Zunahme. 

Nachmittags geerntete Stiele führten in beiden vergleichend ge- 
prüften Regionen (0—10 und 10—20 cm vom Spreitenansatz) mehr 
Saccharose als solche, die zu Tagesanbruch geschnitten wurden. Der 
Konzentrationsabfall (Saccharose bezogen auf Wassergehalt) war des 
Nachmittags steiler. Bei den Hexosen, als Ganzes wie einzeln ge- 
nommen, war keine zeitlich bedingte Differenz zu erkennen oder viel- 
leicht eine ganz geringfügige Abnahme untertags. Schließlich halten 
wir noch für erwähnenswert, daß der Glukosegehalt bezogen auf Wasser 
an allen Stellen und zu beiden Erntezeiten relativ geringfügige Unter- 

Uns vor voreiligen Schlüssen hütend, erblicken wir in den folgenden 
Sätzen nichts mehr als unsere heutige Auffassung, die wir nicht für 

Die Saccharoseverteilung in den Blattstielen widerspricht nicht der 
von Paxis und Mason! vertretenen Ansicht, dieser Zucker wandere, 
man kann sie sogar im Sinne einer Stützung derselben auslegen. Denn 
die Vorstellung eines Konzentrationsabfalls vom Spreitenansatz bis zur 
Stielbasis wird nach unseren Befunden als sehr wahrscheinlich angesehen 
werden dürfen, und außerdem zeigt der Saccharosegehalt tagesperiodische 
Schwankungen. Aus den vorn gegebenen prinzipiellen Erwägungen, die 
uns zur vorsichtigen Formulierung veranlaßt haben, folgt, daß das 
Konzentrationsgefälle steiler, und zwar erheblich steiler sein kann, als 
es die Tabellenwerte anzeigen. Denn, wenn von dem Gesamtwassergehalt 
nur 10% und diese gleichmäßig als Lösungsmittel für die Saccharose 
fungieren, betrügen die Konzentrationen jeweils das 10fache von den 
in Tabelle 5 als Saccharose bezogen auf 100 Wasser angegebenen, 


1 Pas u. Mason: Ann. of Bot. 47, 585 (1933). — Wir wollen es nicht ver- 
säumen, darauf hinzuweisen, daß unsere Ergebnisse und die dieser Arbeit, bei 
deren Erscheinen unsere Versuche im wesentlichen abgeschlossen waren, in vielem 
übereinstimmen. 
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und damit wäre das Gefälle 10mal so steil, als es nach den Tabellen- 
werten erscheint. Wenn auch die Assimilatabfuhr aus den Blättern bei 
ihrer Geschwindigkeit keine reine Diffusionsbewegung sein kann, so wird 
doch die Wanderung eines Stoffes plausibler erscheinen, dessen Kon- 
zentration in der Richtung des Transportes sinkt, als die eines solchen, 
bei dem sie in dieser Richtung steigt. Allerdings muß alsdann bei den 
geringen Saccharosequantitäten im Stiel die Fortbewegung erstaunlich 
rasch sich vollziehen (Münch). 

Die Hexosen sind in den Stielen in einer Menge anzutreffen, die 
eine Lokalisation der ganzen Zuckerquantität auf wenigen engen Leitungs- 
bahnen schwer verständlich erscheinen ließe. Man wird sich also vor- 
stellen müssen, daß der größere Teil, wenn nicht das ganze Stielgewebe, 
Hexose führt. Diese sind darum ganz oder zum Teil als Konstitutions- 
stoffe anzusehen, d. h. als Stoffe, die für bestimmte Funktionen (Turges- 
zenzregulierung u.&.) bleibend anwesend sein müssen. Entsprechendes 
wird zufolge künftig zu veröffentlichenden Versuchen für die Hexosen 
der Spreiten gelten. Man hat häufig den Fehler begangen, die Zucker in 
den Spreiten und Stielen allzu ausschließlich mit der CO,-Assimilation 
und der Kohlenhydratwanderung in Zusammenhang zu bringen. Als 
ausgesprochene Reservestoffe wird man die Hexosen in den Stielen aus 
chemischen Gründen nicht gerne ansehen wollen, eher möchte man eine 
vorübergehende Stauung in mittelbarem Zusammenhang mit der Wande- 
rung annehmen. Schließlich könnten alle Möglichkeiten zutreffen und 
doch die Hexosen oder eine von ihnen außerdem Wanderungsstoff sein, 
und es könnte seine Konzentration innerhalb der Leitungsbahnen in der 
Richtung des Transportes eine Konzentrationsabnahme aufweisen, die 
für die chemische Gesamtanalyse durch eine Zunahme an einer anderen 
Stelle überdeckt würde. . 

Wir haben dabei lediglich von den Hexosen als Ganzes gesprochen. 
Für jede einzelne gilt das gleiche. Denn wenn auch ihre Verteilung 
nicht gleichmäßig war, so sind die Befunde nicht geeignet für speziali- 
sierte Betrachtung. Immerhin möchten wir auf Grund unserer hier 
mitgeteilten und früher veröffentlichten Befunde der Fruktose eine 
größere Bedeutung im pflanzlichen Stoffwechsel zuschreiben, als dies 
bisher geschehen ist, und sie nicht nur als ein Spaltprodukt des Rohr- 
zuckers werten. 

Geht man beiderseits über den Blattstiel hinaus, so zeigt die Saccha- 
rose, bezogen auf Wasser, die erwähnte Abnahme von Spreiten über 
Nerven zu Stielen, in diesen von oben nach unten. Beim Übergang zu 
Achsen und Wurzeln verebbt diese Abnahme und macht einer Zunahme 
Platz. Man wird daraus nicht ein physiologisch entgegengesetztes Verhalten 
(Funktion) folgern dürfen. Denn, wenn unser prinzipieller Vorbehalt 
schon für die verschiedenen Abschnitte des anatomisch relativ einheit- 
lichen Stieles ausgesprochen wurde, so gilt er in weit höherem Maße 
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für den Vergleich völlig verschiedener Organe, oder genauer ausgedrückt, 
das Fassungsvermögen der Lokalisationsorte könnte in ungleichen Organen 
sich so stark unterscheiden, daß Täuschungen bezüglich der Konzentra- 
tionsverhältnisse herbeigeführt würden. 


Zusammenfassung. 

1. Verschiedene Verfahren der Hexosenzerlegung werden kritisch be- 
sprochen. 

2. Sie werden unter Verwendung von Extrakten aus Organen von 
Tropaeolum majus geprüft. 

3. Für Blattstiele, Achsen und Wurzeln ist die gefundene Analysen- 
übereinstimmung ausreichend, so daß für diese Organe die Zerlegung 
gelungen ist. Die Ergebnisse mit Spreiten haben uns noch nicht voll 
befriedigt. 

4. Die Saccharose- und Hexosenverteilung in Spreiten, Blattstielen, 
Sproßachsen und Wurzeln wird besprochen. 

5. Ebenso diejenige von Glukose und Fruktose in Stielen und Achsen- 
organen. 

6. Bezüglich der physiologischen Folgerungen beobachten wir, unter 
anderem durch prinzipielle Erwägungen veranlaßt, vorläufig Zurück- 
haltung. 

Anhang. 

In seiner im hiesigen Institut gefertigten Dissertation berichtet 
RrrscxL ! über einen Versuch mit herausgezogenen Nerven von Plantago 
major. Er fand im Extrakt aus diesen auf 13 mg Hexosen (direkt redu- 
zierende Zucker) 117 mg Saccharose. Die dieser Saccharoseberechnung 
zugrunde liegende Annahme, die Steigerung des Kupferreduktions- 
vermögens nach Zitronensäurebehandlung sei ausschließlich auf Saccha- 
roseinversion zurückzuführen, ist nicht aufrechtzuerhalten. Wieder- 
holungen des Versuches, bei denen neben dem Reduktionsvermögen die 
optische Drehung gemessen wurde, was RITsCHL mangels Apparatur 
nicht möglich war, ergaben uns folgendes: In Versuch 1 fanden wir 
reduktometrisch 107,5 mg Hexosen und 754,2 mg Saccharose. Bei 
Polarimetrie hingegen zeigte sich, daß infolge der Hydrolyse die vorher 
bestehende Linksdrehung von — 0,188° in eine Rechtsdrehung von 
+ 0,0450 übergegangen war. Bei Versuch 2 betrug der Hexosengehalt 
125,3 mg, aus der Änderung des Reduktionsvermögens berechneten sich 
folgende Saccharosewerte: Hydrolyse bei 50° 768 mg, bei 69° 918 mg, 
bei 90° 912,5 mg. Dagegen fanden wir für den unbehandelten Extrakt 
eine Linksdrehung von — 0,265°, nach Hydrolyse bei 50° eine Rechts- 
drehung von + 0,440° und bei 69° eine von + 0,160. 


1 Rrrscuc: Bot. Archiv 26, 349 (1929). 
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Als Folge der Hydrolyse zeigt sich demnach eine Verringerung der 
Linksdrehung bzw. ein Umschlag zur Rechtsdrehung, also eine der bei 
Saccharoseinversion zu erwartenden entgegengesetzte Wirkung. Damit 
ist bewiesen, daß die Berechnung der Zunahme des Kupferreduktions- 
vermögens auf Saccharose unzulässig ist. Im Verlauf des Hydrolysierens 
(auch bei Verwendung von Emulsin) entstand ein schwarzer Niederschlag. 
In unzerteilten Plantago-Blättern ist der Störungsstoff gleichfalls an- 
wesend, wenn auch in relativ geringerem Anteil. Im Extrakt aus diesen 
fanden sich neben 466 mg Hexosen nach dem Cu-Reduktionsverfahren 
474 mg Saccharose. Polarimetrie ergab wohl Zunahme der Links- 
drehung, indes viel zu schwach zur Rechtfertigung der reduktometrisch 
errechneten Saccharosemenge, denn verhältnismäßig ergaben sich hierbei 
nur 199 mg Saccharose. Der schwarze Niederschlag trat auch beim 
Hydrolysieren der Blattextrakte auf. Aus den oben auszugsweise wieder- 
gegebenen Zahlen des Versuches 2 folgt, daß der Störungsstoff leicht 
zerlegt werden kann, möglicherweise sogar leichter als Saccharose. 

Danach ist die Angabe RırschLs von dem relativ hohen Saccharose- 
gehalt herausgezogener Plantago-Nerven nicht zutreffend oder zum 
wenigsten unbewiesen. 








ANATOMISCHE UND EXPERIMENTELL-MORPHOLOGISCHE 
UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE GATTUNG SALVINIA. 


Von 


ROBERT HERZOG. 
Eichstätt. 


Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Juni 1934.) 


Die erste Beschreibung der zu der Unterklasse der Hydropterides 
gehörigen Salvinia findet sich in dem im Jahre 1583 erschienenen Werk 
„De Plantis‘‘ des ANDREA CAESALPINI (liber sextus decimus, Cap. 36). 
1620 erwähnt sie C. BAURINUS in seinem Prodromus theatri botanici 
eingehender unter dem Namen ,,Lenticula palustris latifolia punctata“, 
stellt sie also zu den Wasserlinsen und bringt auch eine Abbildung. 
Ihren endgültigen Namen erhielt die Pflanze erst von Micheli (1729), 
der sie nach Antonio Maria Salvini in Florenz Salvinia taufte. In den 
folgenden Zeiten bis herauf zur Gegenwart war Salvinia der Gegenstand 
mannigfacher Untersuchungen, die sich vor allem auf die Fortpflanzungs- 
organe und die Entwicklung des Embryos erstreckten. Während einer- 
seits die Verhältnisse bei der Sporenkeimung und der Entwicklung der 
jungen Pflanze durch eine Reihe vortrefflicher Arbeiten hinreichend 
klargelegt sind, wurden andererseits die Morphologie und Anatomie der 
Vegetationsorgane wenig berücksichtigt. Dies gilt sowohl für die ein- 
heimische Salvinia natans ALL. als ganz besonders für die tropischen 
Arten, die von ihren Entdeckern und im Zusammenhang erstmals von 
J. G. BAKER (1887) wohl beschrieben, aber nicht eingehender untersucht 
worden sind. Die geringe Kenntnis der vegetativen Organe führte zu 
einer großen Verwirrung bei der Aufstellung neuer Arten und machte 
genau abgefaßte Diagnosen unmöglich. Vorliegende Arbeit soll vor 
allem ein Beitrag zur Morphologie und Anatomie der Gattung Salvinia 
sein. Daneben werden auch verschiedene physiologische und ökologische 
Fragen berührt. 


I. Vergleichende Morphologie und Anatomie der Vegetationsorgane. 
1. Blätter. 

Die Arten unserer Gattung bilden zweierlei Blattorgane aus: Schwimm- 
oder Luftblätter und Wurzel- oder Wasserblätter. Erstere stehen zu 
beiden Seiten der Sproßachse, sind einfach, ungeteilt und ganzrandig. 
Letztere dagegen entspringen auf der ventralen Seite der Sproßachse, 
lösen sich in zahlreiche Zipfel auf und hängen in das Wasser hinab. Die 
Entwicklung der Schwimmblätter wurde zuerst von PRINGSHEIM (1863, 
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III), später von Zawınzkı (1912, 8.17) an Salvinia natans ALL. unter- 
sucht. 

Im ausgebildeten Zustand kann das Aussehen der Schwimmblätter, 
besonders was die Größe und die Behaarung der Oberseite anbetrifft, 
bei den einzelnen Arten sehr verschieden sein, immer jedoch zeigt das 
Luftblatt eine einfache, rundliche bis längliche Form, wie sie für die 
meisten auf der Wasseroberfläche schwimmenden Blätter charakteristisch 
ist. In der Knospenlage sind die Blätter stets längs der Mittelrippe 
gefaltet. Bei unserer einheimischen Salvinia natans geht die Entfaltung 
aus der Knospenlage so weit, daß die ganze Blattunterseite, auch die 
Randteile, die Wasseroberfläche berühren. Eine vollkommene Entfaltungs- 
bewegung bis zur Horizontallage führen unter gewissen Bedingungen auch 
die Schwimmblätter von Salvinia oblongifolia Martius und Salvinia 
nymphellula Desv. aus. Bei allen anderen Arten breitet sich das Blatt 
nur unvollkommen aus, etwa so weit, daß die beiden Blatthälften einen 
Winkel von 30—60° mit dem Wasserspiegel bilden. Dadurch kommt ein 
kahnförmiges bzw. ein tüten- oder schöpflöffelförmiges Blatt zustande, wie 
wir es bei Salvinia cucullata Roxs. und Salvinia Sprucei Kuun antreffen. 
Nach der Auffassung GoEBELs (1930 II, S. 1207) handelt es sich bei 
diesen Kahnblättern um eine Hemmung der Entfaltungsbewegung durch 
sehr starke Sonnenbestrahlung. 

Die Berechtigung, die Kahnblätter als eine Hemmungsbildung an- 
zusprechen, ergibt sich aus den eigenartigen Gestaltsänderungen, die 
solche Blätter eingehen, wenn der hemmende Einfluß aufgehoben, d. h. 
in diesem Fall, wenn Salvinia-Arten mit Kahnblättern bei geringer Licht- 
intensität aufgezogen werden. Nicht nur die Blattform ändert sich voll- 
kommen, auch die Habitusänderung ist ungemein auffallend. 

Da die Umbildung der Kahnblätter, die leichte Änderung der Blatt- 
gestalt bei den meisten Salvinien, für die Beurteilung der Schwimm- 
blätter als systematische Merkmale zum Zwecke einer Gliederung der 
Gattung von großer Bedeutung ist, wurden die auftretenden morpho- 
logischen Abänderungen sowie ihre Ursachen eingehend geprüft, soweit 
lebendes Material zur Verfügung stand. Die Versuche wurden mit 
Salvinia auriculata AugL. und Salvinia rotundifolia WıLLo. durchgeführt. 
Beide tropische Arten besitzen ausgesprochene Kahnblätter und werden 
im Münchener Bot. Garten in zwei nach Süden gelegenen Becken des 
Wasserpflanzenhauses kultiviert; sie genießen den größten Teil des Tages 
volle Sonne. Die Wassertemperatur beträgt 20—24°C. Es genügt bereits, 
Pflanzen von Salvinia auriculata AusL. leicht mit Seidenpapier zu 
beschatten oder in ein Becken, das nicht unmittelbar vom Sonnenlicht 
getroffen wird, zu setzen, um sie zur Bildung von Schattenblättern zu 
veranlassen. Bei dieser Art zeigen bereits nach 3 Tagen die sich neu 
bildenden Schwimmblätter die typische Ausbildung der Schattenblätter. 
Die Blattspreite breitet sich nun allmählich vollkommen auf der Wasser- 
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oberfläche aus, die Farbe wird dunkler grün; die haartragenden Papillen 
der Oberseite werden rückgebildet, so daß die Haare unmittelbar der 





Abb. 1. Salvinia auriculata AUBL. Botanischer Garten München. Kultiviert im Wasser- 
pflanzenhaus bei starker Sonnenbestrahlung. Kahnjörmige Blätter. 


Epidermis der Blattoberseite aufsitzen. Dazu kommt eine vollständige 
Änderung der Blattform. Das zuerst an der Spitze tief eingekerbte Blatt 
rundet sich ab und nimmt 
eine ovale Form an mit 
einerkaum merklichenEin- 
buchtung am vorderen 
Ende (vgl. Abb. 1 u. 2). 
DerÜbergang vollzieht sich 
rasch, die ersten Schatten- 
blätter haben noch leicht 
aufgebogene Ränder und 
stärkere Einbuchtung, was 
aber bei den nächstfolgen- 
den Blättern nicht mehr 
zu beobachten ist. Der am 
stärksten ins Auge fallende 
Abb. 2. Salvinia auriculata Avez. Botanischer Garien Unterschied gegenüber den 
München. Im Schatten kultiviert. Blätter flach Kahnblättern besteht je- 
RER + PRES dochineiner ganz beträcht- 

lichen Abnahme der Blattgröße, sowie in der Änderung des Ver- 
hältnisses von Breite zur Länge. Während bei einem Sonnenblatt 
die Breite fast doppelt so groß ist als die Länge, beträgt bei einem 
Schattenblatt die Länge immer bedeutend mehr als die Breite, wie folgende 
Messung zeigt (gültig für Salvinia auriculata AUBL.): 
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Sonnenblatt: Breite 4 em (im Durchschnitt); Schattenblatt: Breite 0,7 em 


Länge 2,5 cm; 


Länge 1,2 cm 


Bei einer Kultur, die 1'/, Jahre unter starker Beschattung gehalten 
wurde, hatte die Blattgröße noch weiter abgenommen (Länge 0,7 cm, 


Breite 0,5 cm im Durch- 
schnitt). Die Schatten- 
blätter sitzen an einem 
bis 0,4 cm langen Stiel, 
dagegen müssen die 
kahnförmigen Blätter 
als ungestielt bezeichnet 
werden. Hand in Hand 
mitdieserUmgestaltung 
der Schwimmblätter 
vollzieht sich eine Habi- 
tusänderung der ganzen 
Pflanze. Mit der Ausbil- 
dung der ersten Schat- 
tenblätter ,,lockert“ sie 
sich auf, was durch eine 





Abb. 3. Salvinia rotundifolia WILLD. Botanischer Garten 
Miinchen. Kultiviert im Wasserpflanzenhaus bei starker 
Sonnenbestrahlung. Sonnenform mit Kahnblattern. 





beträchtliche Streckung der Internodien der Sproßachse zustande 
kommt (von 0,3—1,5 cm). Die Wasserblätter hingegen erfahren eine 


starke Verkürzung. 
Alle Veränderungen 
zeigt im gleichen Maße 
Salvinia rotundifolia 
WirrLp., nur antwortet 
diese Art auf die gerin- 
gere Lichtintensität un- 
ter sonst gleichen Bedin- 
gungen etwaslangsamer 
als Salvinia auriculata 
AUBL. (vgl. Abb.3u.4). 
Es erhebt sich nun, 
wie schon GOEBEL(1930, 
S.1207) angedeutet hat, 
die Frage, ob die Ab- 
nahme der Lichtinten- 
sität allein die Ursache 





Abb. 4. Salvinia rotundifolia WıLLo. Botanischer Garten 
München. Schattenkultur. Blätter flach ausgebreitet. 
Schattenform. 


für die oben geschilderten merklichen Veränderungen an den Schwimm- 
blättern von Salvinia ist, oder ob noch andere Faktoren dabei eine Rolle 
spielen. Um ständig genügend Pflanzenmaterial zur Verfügung zu haben, 
setzte ich im Sommer 1931 eine größere Anzahl von Pflanzen von Salvinia 
auriculata AuBL. und Salvinia rotundifolia WILLD. in das Victoria regia- 


Planta Bd. 22. 
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Becken des Münchner Botanischen Gartens. Das Becken erhält volle 
Sonne, die Bestrahlung ist allerdings nicht so stark wie bei den er- 
wähnten Salvinia-Becken, da an wolkenlosen Tagen in den Mittags- 
stunden leichter künstlicher Schatten gegeben wird. Die Temperatur 
schwankt zwischen 28 und 32°, die Wassertiefe beträgt ungefähr 30 cm. 
Schon nach wenigen Tagen zeigten sich auch hier trotz großer Helligkeit die 
ersten Schattenblätter mit allen typischen Merkmalen. Im weiteren 
Verlauf breiteten sich die Pflanzen äußerst rasch über die Wasserober- 
fläche aus infolge starker vegetativer Vermehrung durch Seitenzweige. 
Auch bei beschatteten Kulturen in Glasgefäßen ergab sich ein fördernder 
Einfluß erhöhter Temperatur auf die Bildung von Schattenblättern. 
Im Sommer 1933 wurde diese Frage mittels zahlreicher Kulturversuche 
bei verschiedener Temperatur nachgeprüft (in der Zeit von Anfang Mai 
bis Ende Juli). Von einer vergleichenden Messung der Lichtintensität 
mußte abgesehen werden, da die Lichtverhältnisse in unserem Klima 
zu oft wechseln. Die Versuche wurden in gemauerten Becken durch- 
geführt, die nebenbei noch andere Wasserpflanzen enthielten; die Tem- 
peratur schwankte innerhalb desselben Beckens nur um wenige Grade. 
Es standen zur Verfügung: drei Becken, etwa 1 m vom Glasdach entfernt 
mit voller Sonnenbestrahlung, nach Südosten und Süden gelegen, das 
eine mit einer Temperatur von 29—32° C, das zweite von 20—24° C, das 
dritte von 16—19° C. In den beiden letzten Becken entwickelten sich die 
Pflanzen vollkommen normal. Pflanzen mit Schattenblättern, die in 
diese kälteren Becken gebracht wurden, bildeten allmählich wieder 
kahnförmige Blätter aus. Das Becken mit 16—19°C wurde später leicht 
beschattet, wobei aber keine Änderung der Blattform eintrat. Bei der 
Temperatur von etwa 30,5°C im Durchschnitt bildeten sich aber trotz 
der intensiven Sonnenbestrahlung schon nach einigen Tagen typische 
Schattenblätter mit Habitusänderung der ganzen Pflanze. Im Bassin 
„Mangrovesumpf‘ mit einer Temperatur von 25—28° C und starker 
Sonnenbestrahlung wuchsen die Pflanzen normal, nur die Internodien der 
Sproßachse wiesen eine leichte Streckung auf. Ein weiteres Becken, 
als tropischer Sumpf bezeichnet, hat ungefähr dieselben Lichtverhältnisse 
wie das Victoria regia-Haus, aber eine niedrigere Temperatur von 20 
bis 24°C. Hier behielten zunächst die Pflanzen die Kahnblätter bei, nach 
mehreren Wochen entwickelten sich ebenfalls flach ausgebreitete Blätter 
infolge Beschattung durch umgebende Pflanzen. Stärkere Beschattung 
bei gleicher Temperatur, wie sie im Nelumbium-Becken durch die Nelum- 
bienblätter gegeben war, führte zu dem gleichen Ergebnis schon nach 
wenigen Tagen. Bei Temperaturen unter 18° geht die Bildung der 
Schattenblätter nur äußerst langsam und nur bei starker Beschattung 
vor sich. Die Ergebnisse der Versuche seien in folgender Tabelle zu- 
sammengestellt: 
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Temperatur 15—20° C | 20—24°C | 25—28°C | 29-32°C 
Volle Sonne ...... So. So. So. Scha. 
Leichter Schatten (einige 
Stunden Sonne) . So. Scha. — Scha. 
Starker Schatten . . . . | Scha. Scha. ._ Scha. 


So. Sonnenblatt; Scha. Schattenblatt. 


Aus den angeführten Ergebnissen folgt einmal, daß mit erhöhter 
Temperatur die ‚Plastizität‘ der Pflanze zunimmt. Sie reagiert deshalb 
schon auf ganz geringe Abnahme der Lichtintensität mit der Bildung 
von Schattenblättern, während bei einer Temperatur unter 18°C nur 
andauernder starker Schatten die Umbildung hervorbringt. Bei einer 
Durchschnittstemperatur von 30,5° C aber genügt selbst die volle Sonnen- 
bestrahlung nicht mehr, die Hemmung aufrechtzuerhalten; die hohe 
Temperatur hebt hier den Einfluß des Sonnenlichtes auf, die Blätter 
breiten sich aus. Wir müssen dabei berücksichtigen, daß diese Verhält- 
nisse nur für unsere Breiten gelten. Wie sich die Pflanzen in den Tropen, 
wo die Intensität der Sonnenstrahlen doch um vieles größer ist als bei 
uns, gegenüber höherer Temperatur verhalten, könnte nur an Ort und Stelle 
geprüft werden. Da jedoch die Wassertemperatur meist zwischen 20 bis 
28°C schwanken dürfte, so wird eine Veränderung der Blattgestalt schon 
bei leichtem Schatten, sei es durch Sträucher oder Bäume, alsbald eintreten. 

Nahrungsentzug auf anderem Wege als durch Herabsetzung der 
Lichtstärke, wie z. B. durch Hungerkulturen, bleibt auf die Gestalt der 
Blätter ohne Einfluß, d. h. sie ändern ihre Kahnform nicht, wenn sonst 
die Bedingungen hierfür, nämlich starke Sonnenbestrahlung und Wasser- 
temperaturen von etwa 24°C aufrechterhalten werden. Solche Hunger- 
kulturen wurden in reinem Brunnenwasser sowie in destilliertem Wasser 
durchgeführt. Nach eirigen Wochen ließ sich zwar eine bedeutende 
Abnahme der Blattgröße feststellen, eine Änderung der Blattgestalt 
trat jedoch nicht ein, selbst nach monatelanger Kultur nicht. Zum Ver- 
gleich wurden solche Hungerkulturen beschattet; diesmal zeigten sich 
bald sehr kleine Schattenblätter. Zu demselben Ergebnis gelangt man 
mit Kulturen in Nährlösungen, denen wichtige Bestandteile fast fehlen, 
wie Nitrat. Die Blattgestalt bleibt auch hier konstant. Ferner wurde 
versucht, durch Nahrungszufuhr eine Umbildung der Schwimmblätter 
hervorzurufen; zu diesem Zweck wurden je mehrere Pflanzen der oben- 
genannten Arten in Knopsche Nährlösungen verschiedener Konzentra- 
tionen gebracht bei sonnigem Stand an einem Südfenster. Bei einer 
Kultur war die Nitratmenge verdoppelt. Die Pflanzen gediehen gut und 
entwickelten eine Anzahl neuer Schwimmblätter, ohne daß sich deren 
Kahnform geändert hätte. 

1 Submerse Kulturen und Landkulturen ergaben keine morphologischen Ände- 
rungen. 2 

34* 
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Anatomie der Schwimmblätter. Die Schwimmblätter sämtlicher 
Salvinia-Arten sind aufgebaut aus einschichtigen Zellplatten, die große 
polyedrische Lufträume einschließen. Gewöhnlich sihd diese Luftkam- 
mern in zwei „Stockwerken“ von gleicher Höhe übereinander angeordnet. 
Streng aus zwei Luftkammerschichten bestehen die Blätter von Salvinia 
natans ALL., Salvinia rotundifolia Wizzp., Salvinia hastata Desv. und 
Salvinia cucullata Roxs. Salvinia auriculata AusL. hat in normaler 
Ausbildung (Kahnblätter!) einkammerige Schwimmblätter. Auffallend 
ist, daß die Schattenblätter dieser Art stets aus zwei Lagen von Luft- 
räumen aufgebaut sind. Die Anzahl der Zellplatten hat sich dabei 
stark vermehrt, die Kammern selbst sind kleiner geworden. Ebenfalls 
aus einer Luftkammerschicht ist das Blatt von Salvinia Sprucei KUHN 
aufgebaut; nur gegen den Rand zu, wo die Papillen sich erheben, kommt 
es zur Ausbildung einer doppelten Reihe von Lufträumen. Größere 
Unterschiede gegenüber den eben erwähnten Formen weisen die Schwimm- 
blätter von Salvinia oblongifolia Martius und besonders von Salvinia 
nymphellula Desv. auf. In den Blättern von Salvinia oblongifolia ist 
das Assimilationsgewebe viel stärker ausgebildet als bei den bisher betrach- 
teten Arten, indem die vertikal stehenden Zellplatten meist zweischichtig 
und die in der Mitte der Blätter angeordneten Zellplatten ebenfalls zwei- 
schichtig sind. Etwas anders ist die Anordnung bei Salvinia nymphellula. 
Auch hier sind die Lufträume unter der Epidermis der Oberseite beträcht- 
lich kleiner als bei den übrigen Arten. Das ganze Blatt wird aber aus 
drei übereinanderliegenden Luftkammerschichten aufgebaut, wobei die 
untersten Kammern die größte Ausdehnung erreichen. 

Epidermis. Auf der Ober- und Unterseite werden die Luftkammern 
von einer einschichtigen Epidermis begrenzt. Über diese spannt sich als 
dünnes Häutchen eine nur wenig entwickelte Kutikula. Diese ist nach 
Färbung mit Sudanglyzerin mit stärkster Vergrößerung (1/,, Ölimmersion) 
sowohl an der Epidermis der Blattoberseite als auch an der der Blatt- 
unterseite deutlich zu erkennen. Besonders gut tritt sie auf Querschnitten 
durch den Blattrand, wo die Zellwände der Epidermiszelle etwas verdickt 
sind, hervor. An manchen Stellen der unterseitigen Epidermis sind nur 
kurze Stückchen Kutikula zu sehen, anscheinend wird die Kutikula 
nicht an allen Stellen voll ausgebildet. Die nach außen liegenden Wände 
der Epidermiszellen sind etwas aufgewölbt, besonders stark tritt dies 
bei Salvinia nymphellula hervor, wo die sehr großen Epidermiszellen 
kuppelförmig aufgetrieben sind. Gegen den Rand zu gehen die Epidermis- 
zellen bei allen Arten über in die langgestreckten, regelmäßig vierseitigen 
Randzellen mit stärker verdickten Wänden. An älteren Blättern zeigen 
diese Randzellen nicht selten sine starke Bräunung ihrer Wände. Ge- 
wöhnlich sind die Wände der Epidermiszellen auf der Blattunterseite 
mit einer braunen Substanz imprägniert; die Bräunung nimmt mit dem 
Alter der Blätter zu. Bei den kahnförmigen Blättern beschränkt sich 
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diese Braunfärbung auf den basalen Teil des Blattes, der in das Wasser 
eintaucht. (Über die chemische Natur der Substanz vgl. „Ausscheidungen 
in den Interzellularen“.) Die Epidermiszellen sowohl der Blattoberseite 
als der Blattunterseite enthalten Chlorophylikörner von rundlicher Gestalt. 

Spaltöffnungen. BiscHoFr (1828) schreibt: „Den beiden Oberhäuten fehlen, 
sowie der ganzen Pflanze die Spaltöffnungen.‘‘ Als erster entdeckte sie SCHLEIDEN 
(1850, S. 198); er hielt sie für Interzellulargänge, die zu den darunter 
liegenden Hohlräumen führen. Dieselbe Ansicht teilt auch Mertenıus (1846, 
S. 49). In den Arbeiten der folgenden Jahrzehnte werden die Spaltöffnungen nicht 
berücksichtigt. Erst HABERLANDT (1884) erwähnt sie wieder und spricht von wirk- 
lichen, sehr zartwandigen Schließzellen. Es darf nicht wundernehmen, wenn die 
Spaltöffnungen erst in verhältnismäßig später Zeit als solche richtig erkannt wurden; 
denn sie gehören wohl zu den kleinsten Spaltöffnungsapparaten überhaupt. 

Die größten Spaltöffnungen der Gattung besitzt unsere einheimische Salvinia 
natans (Länge 17—26 y, Breite 16—17 u); bei den tropischen Arten schwankt die 
Lange des Spaltöffnungsapparates von 16—7 u, die Breite zwischen 11 und 4 u 
im Durchschnitt. 

Bei allen Arten unserer Gattung treten die Spaltöffnungen ausschließlich auf 
der Oberseite der Schwimmblätter auf; niemals lassen sich welche in der Epidermis 
der Unterseite feststellen. Meist sind sie etwas in die Epidermiszellen der Oberseite 
eingesenkt. In der Nähe des Blattrandes zwischen den Randzellen fehlen sie. 

Schon in der Größe von den Schließzellen anderer Pflanzen stark abweichend, 
unterscheiden sie sich auch in der Form von allen bekannten Typen. Der Spalt- 
öffnungsapparat von Salvinia ist bald langgestreckt rechteckig, bald dreieckig 
oder rundlich (vgl. Zawınzk1ı, 1911/12). 

Die Blattspreite der Schwimmblätter von Salvinia oblongifolia und 
Salvinia nymphellula sitzt einem in das Wasser tauchenden, schmalen, 
die Fortsetzung des Blattstieles bildenden Teile auf, der als Kiel bezeichnet 
werden soll. Er besteht aus lockerem Gewebe, das von zahlreichen Luft- 
kanälen durchzogen wird und sich aus großen unregelmäßigen Zellen 
aufbaut. Im basalen Teil wird er von einem kleinen Leitbündel durch- 
zogen, von dem aus mehrere Nerven zum Mittelnerven der Blattspreite 
abgehen. Da die zahlreichen Hohlräume des Kieles mit Luft gefüllt sind, 
wird die Schwimmfähigkeit des Blattes wesentlich erhöht. Es ist dies 
insofern von Bedeutung, als gerade die Schwimmblätter mit einem Kiel 
ein ziemlich stark entwickeltes Assimilationsgewebe besitzen, wobei die 
Lufträume in der Blattspreite selbst eine Reduktion erfahren haben. 

Hydropoten. Es sollen hier die der Epidermis der Unterseite ange- 
hörenden, eigenartigen Zellen Erwähnung finden, die sich nach ein- 
gehender Prüfung in chemischer und physikalischer Hinsicht ähnlich 
verhalten wie die von Fr. Mayr (1915, S. 278) an vielen Wasserpflanzen 
festgestellten Zellgruppen oder einzelnen Zellen, denen ihr Entdecker 
den Namen ,,Hydropoten“‘ gab. Mayr hat Salvinia nur insofern berück- 
sichtigt, als er den Epidermiszellen und den Haaren der Blattunterseite 
von Salvinia natans hydropotenähnlichen Charakter zuschreibt. Von 
besonders hervortretenden Zellen ist nicht die Rede. Bei der Unter- 
suchung der Epidermis der Blattunterseite fand ich bei einer Anzahl 
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tropischer Arten merkwürdige Zellen, die wegen ihrer Größe, ihrer regel- 
mäßigen Gestalt und der Färbung ihrer Wände sofort auffallen. Oft 
sind sie fast kreisrund, bisweilen etwas in die Länge gezogen, andere 
wieder eckig; im Gegensatz dazu sind die übrigen Epidermiszellen von 
großer Unregelmäßigkeit (Abb. 5). Die Zellwände dieser Zellen besitzen 
an jungen Blättern eine gelbliche Farbe, später bräunen sie sich sehr 
kräftig. Die Verteilung der Hydropotenzellen ist keine regellose, viel- 
mehr liegen sie in der Epidermis nur an den Stellen, wo die vertikalen 
Zellplatten mit der unteren Epi- 
dermis zusammenstoßen. Auf 
die eine Luftkammer umgeben- 
den Zellplatten treffen etwa 4 
bis 8 solcher Zellen; gelegentlich 
liegen 2 Hydropotenzellen un- 
mittelbar nebeneinander, nie je- 
doch bilden sie größere Zellgrup- 
pen, wie es bei anderen Wasser- 
pflanzen, z. B. bei Sagittaria, 
der Fall ist. 

Untersucht man die jüngsten 
Blätter hinter dem Vegetations- 
punkt, so lassen sich hier auf 
der Unterseite noch keinerlei 
Differenzierungen der Epidermis 
erkennen. Am zweiten Blattpaar 
treten die Hydropotenzellen je- 

; doch bereits deutlich hervor in- 
Abb. 5. Salvinia auriculata AUBL. Epidermis 


der Blattunterseite mit Hydropotenzellen (Hy) folge der gelblichen Färbung 
und zwei Borstenhaaren. Hydropotenzellen ihrer Wände. Bei jungen noch 


TE zusammengefalteten Blättern ha- 
ben sie ihre Ausbildung vollauf erreicht und unterscheiden sich nun auch 
durch ihre Größe und Gestalt merklich von den umliegenden Zellen. 

Die Wände dieser eigenartigen Zellen geben alle diejenigen Reaktionen, 
die Mayr (1915) als charakteristisch für Hydropotenzellen aufgestellt 
hat. Schon nach kurz dauernder von Einwirkung verdünnter Fuchsin- 
oder Methylenblaulösung nehmen die Zellwände diese Farbstoffe auf, 
während die anstoßenden Zellen ungefärbt bleiben. Ähnlich wirken 
andere Farbstoffe ein, wie Safranin, Eosin, Nilblau und Methylviolett. 
Mayr begründet diese Durchlässigkeit mit der chemischen Veränderung 
der Kutikula der Außenwände, die bei Einwirkung von Sudan III anstatt 
hochrote orangerote Färbung annimmt. Bei den Hydropotenzellen von 
Salvinia läßt sich eine deutliche Kutikula kaum wahrnehmen. Selbst 
bei Anwendung stärkster Vergrößerung (1/,, Ölimmersion) kann man 
eine Kutikula als sehr feine Membran nur bis zum Beginn der Außenwand 
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einer Hydropotenzelle verfolgen, über der Außenwand selbst sieht man 
nach der Behandlung mit Sudanglyzerin an manchen Stellen lediglich 
rötliche Punkte, die vielleicht Ansätze einer kutikulären Schicht dar- 
stellen könnten. Die äußere Zellwand einer Hydropotenzelle ist etwas 
stärker ausgebildet als die Zellwände der umliegenden Zellen. Sie besteht 
aus drei Schichten, von denen die Außen- und Innenlamelle sehr dünn 
sind und infolge stärkerer Lichtbrechung hell erscheinen; die Mittel- 
lamelle dagegen ist dunkler und von größerer Dicke (Abb. 6). 

Eine merkwürdige Färbung der Hydropoten läßt sich an frischen 
Blättern von Salvinia auriculata durch Einlegen in verdünnte Methyl- 
violettlösung erzielen. Nach wenigen Minuten zeigen die regelmäßigen 
Zellen eine violette Färbung, während die Umgebung noch ungefärbt 
bleibt. Nach mehrstündiger Einwirkung dringt die Farblösung auch in 
die angrenzenden Epidermiszellen ein. Diese 
nehmen eine rötliche Färbung an, während jetzt 
die Hydropotenzellen deutlich blau erscheinen 
und sich dadurch stark von den übrigen Zellen 
abheben. 

Eine Färbung der Hydropoten tritt nur ein 
mit basischen Farbstoffen, saure, wie z. B. 

Methylorange, Lichtgrün F. S. oder Naphthol- nb. 6. Salrinia auriculata 
gelb S. werden von den Wänden nicht auf- AuBL. Wand einer Hydro- 

potenzelle (stark vergröß.). 
genommen (vgl. auch GESSNER 1933). Mittlere Schicht punktiert. 

Die braune Substanz in den Zellwänden wird An de) Ausenseite en, 
von heißer Kalilauge nicht angegriffen, vielmehr 
tritt eine intensivere Färbung ein; ebensowenig findet eine Veränderung 
durch Essigsäure, verdünnte und konzentrierte Salzsäure oder Schwefel- 
säure statt. Durch Eau de Javelle wird die braune Substanz dagegen 
sehr bald (einige Minuten genügen) zum Verschwinden gebracht, wahr- 
scheinlieh durch Oxydation zerstört. Ebenso wirkt 5%ige Chromsäure, 
nur dauert die Lösung längere Zeit. (Über die chemische Natur der 
Substanz s. unter ,,Ausscheidungen in den Interzellularen“.) 

In der Gattung Salvinia finden sich die eben erwähnten Hydropoten- 
zellen bei folgenden Arten: Salvinia auriculata AusL., Salvinia hastata 
Desv., Salvinia Sprucei Kunn, Salvinia rotundifolia WILLD. und Salvinia 
cucullata Roxs. Vollständig fehlen sie bei der einheimischen Salvinia 
natans ALL.; bei Salvinia oblongifolia Mart. und Salvinia nymphellula 
Desv. kommen in der Epidermis des Kiels öfters stark gebräunte Zellen 
vor, die sich gegen die angeführten Reagenzien ähnlich wie die Hydro- 
poten verhalten, auf der Blattunterseite dagegen lassen sich keine fest- 
stellen. Bei allen Arten sind die Hydropoten in der gleichen Weise aus- 
gebildet, auch herrscht Übereinstimmung in der Art der Verteilung. 
Ihre Bedeutung für den Wasserhaushalt soll später noch Erwähnung 
finden. 
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Wurzelblätter. Neben den Schwimm- oder Luftblättern besitzt die Gattung 
Salvinia Blattorgane, deren Natur erst um die Mitte des vorigen Jahrhunderts 
richtig erkannt wurde, nämlich die vielteiligen Wasser- oder Wurzelblätter. 
BıscHorr (1828) hält die auf der Unterseite der Sproßachse von Salvinia natans 
entspringenden Organe für Wurzeln und reiht nach diesem Merkmal und der 
Anheftung der Sporokarpien unsere Gattung unter die Rhizokarpeen, d. h. Wurzel- 
früchtler ein. SCHLEIDEN (1850) deutet sie als Fruchtäste, METTENIUS (1846) 


spricht von metamorphosierten Zweigspitzen. Die damals übliche Vergleichung 
nur der ausgebildeten Organe mußte zu einer falschen morphologischen Deutung 


führen. Allein die Entwicklungsgeschichte konnte Aufschluß über den morpho- 
logischen Wert dieser Bildungen geben. 

PRINGSHEIM (1863) fand, daß die auf der ventralen Seite der Sproßachse ent- 
springenden Organe in derselben Weise angelegt werden wie die Schwimmblätter. 
Er nannte sie Wasserblätter. 


In anatomischer Hinsicht bieten die Wurzelblätter wenig Auffallendes. Der 
Stiel ist von einer Anzahl Tracheiden durchzogen, die einzeln oder zu mehreren 
in die Seitenzipfel verlaufen. Die wasserleitenden Elemente werden umschlossen 
von einer wohlentwickelten Endodermis, deren Zellen durch verdickte und gebräunte 
Zellwände ausgezeichnet sind. An die Endodermis schließt sich nach außen hin 
ein aus mehreren radial verlaufenden Zellreihen gebildetes Luftgewebe. 


2. Sproßachse. 


Schwimm- und Wurzelblätter nehmen ihren Ursprung aus der Sproß- 
achse, die sich rein äußerlich in Knoten, an denen in dreizähligen Quirlen 
die Blattorgane sitzen, und Internodien gliedert. An der Spitze wächst 
das „Stämmchen“ mittels einer zweischneidigen Scheitelzelle; auf diese 
Tatsache hat PRINGSHEIM (1863) zuerst hingewiesen. Die näheren Vor- 
gänge bei der Segmentbildung wurden von Zawınzkı (1911/12) einer 
genaueren Untersuchung unterzogen. Sehr spärlich finden sich dagegen 
in der Literatur Angaben über die anatomischen Verhältnisse der Salvinia- 
Sproßachse. BıscHorr (1828) gibt einige Hinweise, ebenso METTENIUS 
(1846). Eingehender befaßt sich JanczEewskı (1882) mit der Anatomie 
der Sproßachse bei den Kryptogamen, darunter auch mit der von Salvinia 
natans. Die Anatomie des ,,Stämmchens‘ der tropischen Arten ist bis 
jetzt nirgends berücksichtigt, weshalb in den folgenden Ausführungen 
eine vergleichende anatomische Betrachtung der Sproßachse von Salvinia 
gegeben werden soll. 

Die Sproßachse gliedert sich in einen zentralen Teil, den Leitstrang, 
in eine Gefäßbündelscheide, die den Leitstrang umgibt, in ein lufthaltiges 
Parenchym und schließlich die Epidermis. Der Leitstrang ist zwar bei 
allen Arten nach dem gleichen Typus gebaut, er weist aber doch bei den 
einzelnen Formen sehr beachtenswerte Unterschiede auf. Die kleinen 
Arten wie Salvinia natans und Salvinia Sprucei besitzen ein zylindrisches 
Gefäßbündel, das im Querschnitt kreisférmige Gestalt hat (Monostele). 
Bei Salvinia rotundifolia, Salvinia cucullata und Salvinia nymphellula 
ist das Leitbiindel gegen die Oberseite zu abgeplattet und leitet 
mit dieser Form über zu den im Querschnitt hufeisenförmigen oder 
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besser U-förmigen Gefäßbündeln, wie sie bei den großen tropischen 
Formen Salvinia hastata, Salvinia auriculata und Salvinia oblongifolia 
vorkommen. Am ausgeprägtesten ist diese Form wohl bei letzterer Art. 

Die die Wasserleitung besorgenden Elemente stellen langgestreckte 
Tracheiden mit ringsum geschlossener Wand dar und sind mit spiraligen, 
verholzten Verdickungsleisten versehen. Echte Tracheen mit aufgelösten 
Querwänden kommen in der Gattung Salvinia nicht vor. Das Leitbündel 
der kleinen Formen wird nur von wenigen (2—6) Tracheiden durchzogen, 
die unregelmäßig verteilt im Grundparenchym liegen. Entsprechend der 
größeren Transpiration der tropischen Arten treffen wir bei ihnen bedeu- 
tend stärker ausgebildete Wasserleitungsbahnen. Gewöhnlich liegen bei 
den kleineren Arten 5—12, bei den großen 10—25 weite Tracheiden im 
Leitstrang, entweder halbkreisförmig bei den kleinen oder U-förmig bei 
den größeren Arten angeordnet. Die größte Zahl von Tracheiden finden 
wir in der Sproßachse von Salvinia oblongifolia, wo bis zu 30 zu zählen sind. 

Die Tracheiden werden von parenchymatischen, langen Zellen um- 
geben, die eine Art Grundgewebe bilden. In dieses Grundgewebe liegen 
zahlreiche englumige Zellen eingebettet, die durch ihren Inhalt und ihre 
hell erscheinenden Zellwände hervortreten und an die Siebröhren höherer 
Pflanzen erinnern. JANCZEWSKI (1882) geht näher auf sie ein und bringt 
auch Abbildungen von Längsschnitten durch die Sproßachse von Salvinia 
natans. Auf Grund seiner Untersuchungen glaubt er feststellen zu können, 
daß es sich um echte Siebröhren handelt, wenn er auch die Perforierung 
der Wände, die Siebplatten, nicht sicher wahrzunehmen vermochte. 
Auch in den beigegebenen Zeichnungen ist nirgends eine Durchbrechung 
der Zellwand zu-sehen. Nach meinen Untersuchungen stellen diese ver- 
meintlichen Siebröhren enge sehr lang gestreckte Zellen vor, die haupt- 
sächlich Eiweißstoffe. führen. Siebplatten lassen sich jedoch nirgends 
wahrnehmen, weder an Mikrotomschnitten noch an mazerierten, mit der 
Nadel zerzupften Leitbündelstückchen trotz Anwendung stärkster Ver- 
größerungen. Vielmehr erscheint die Zellwand einer solchen langge- 
streckten Zelle überall gleichmäßig ausgebildet und geschlossen. Es ist 
anzunehmen, daß diese Zellen eine ähnliche Funktion wie die Siebröhren 
der höheren Pflanzen besitzen. 

Die Wasser- und Nährstoffe leitenden Zellen werden von einer bei 
allen Arten gut ausgebildeten Endodermis umgeben. Ihre äußere Zell- 
wand ist im Gegensatz zur inneren stark verdickt. In den radialen 
Wänden tritt deutlich der Casparysche Streifen hervor; ebenso wie die 
spiraligen Verdickungen der Tracheiden gibt er die Ligninreaktion mit 
Phloroglucin und Salzsäure. Außerhalb der Endodermis liegen große 
Zellen mit stark verdickten Wänden, die im Längsschnitt sehr lang- 
gezogen erscheinen. Ihre Wände sind fast stets mit einer gelben bis 
braunen Substanz imprägniert, die sich mit Eau de Javelle nach mehr- 
tägiger Behandlung vollständig entfernen läßt. Nach der Entfärbung 
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geben diese Wände mit Chlorzinkjod eine violette Färbung, was auf ein 
Gemisch von Zellulose mit Pektinstoffen hinweist (vgl. STRASBURGER: 
Bot. Prakt. ,,Pektinstoffe‘“). Auffallend ist der Reichtum an Stärke- 
körnern in diesen Zellen. Bei Salvinia natans und Salvinia Sprucei 
bilden sie nur einen einschichtigen Ring um die Endodermis, bei den 
übrigen Arten treten sie in 2—5 Schichten auf und füllen auch bei den 
Formen mit U-förmigem Querschnitt des Gefäßbündels den Raum 
zwischen den beiden Schenkeln aus. F 

Auf die Zellen mit verdickten Wänden folgt nach auBen hin meistens 
eine Zellreihe großer Parenchymzellen. Von ihnen aus strahlen radial 
einschichtige Zellplatten. Sie verbinden das zentrale Leitbündel mit der 
Epidermis der Sproßachse und lassen zwischen sich große, die Internodien 
durchziehende Luftkanäle frei. Die 
Zellplatten dieses Luftgewebes setzen 
sich aus großen Zellen zusammen, die 
stark ausgebuchtete Wände aufweisen. 
Während sich bei mehreren Arten die 
Gewebeplatten ununterbrochen bis zur 
Epidermis erstrecken, werden sie bei 
Salvinia hastata, Salvinia oblongifolia, 
Salvinia nymphellula und Salvinia cu- 
cullata durch ebenfalls einschichtige 
Zellplatten ein- oder mehrmals quer 
verbunden. Um das Leitbündel ent- 
Abb. 7. Salvinia auriculata Aun. Steht auf diese Weise ein ganzes System 
era rs yigg con mit von von Luftkanälen, entsprechend dem 

om lchennnsicht. “  Aerenchym oder Diaphragmagewebe 

anderer Wasserpflanzen. 

Bei allen Schattenformen wird die Ausbildung des Gefäßbündels 
weitgehend vereinfacht. So nimmt z. B. bei Salvinia auriculata die Dicke 
der Sproßachse von 4 mm bis auf 1,5 mm ab, das Gefäßbündel hat fast 
kreisförmigen Querschnitt und enthält nur wenige Tracheiden. Die Höhe 
der radialen Zellplatten beträgt kaum mehr die Hälfte. 

Einlagerungen in den Interzellularen des Luftgewebes. In den Zell- 
platten der Sproßachse sowohl als auch in denen der Seitenäste, vor allem 
in den Knoten, finden sich in den Interzellularräumen zwischen den un- 
regelmäßigen großen Zellen des Luftgewebes merkwürdige Gebilde, die 
diese Zwischenräume vollkommen ausfüllen und oft besonders in älteren 
Teilen außerordentlich zahlreich auftreten. Diese Einlagerungen stellen 
lange stäbchen- oder nadelförmige Gebilde dar (Abb. 7), die etwas an 
die bei den Marattiaceen (SCHENK 1886, S. 86) in den Interzellularen 
des Schwammparenchyms der Blattstiele vorkommenden, aus Pektaten 
bestehenden Ausscheidungen erinnern. Doch sind diese Stäbchen im 
Gegensatz zu den Ausscheidungen bei den Marattiaceen dicht mitein- 
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ander verfilzt, so förmliche Kugeln bildend. Betrachtet man eine 
Interzellulare von der Seite, so sieht man deutlich die Nadeln auf beiden 
Seiten büschelförmig herausragen (Abb. 8). Selbst bei Anwendung stärk- 
ster Vergrößerung ist an den Stäbchen keine besondere Struktur fest- 
zustellen, ebensowenig Kanten, vielmehr erscheinen die Stäbchen abge- 
rundet, gelegentlich sind die freien Enden leicht gekrümmt (Abb. 9). 
Bei Salvinia auriculata, wo lebendes Material untersucht werden konnte, 
sind die meisten Interzellularen des Luftgewebes bereits dicht hinter der 
Sproßspitze mit einer gelblichen, körnigen Masse angefüllt. Im zweiten 
Knoten hinter der Spitze lassen sich schon die stäbchenförmigen Gebilde 
wahrnehmen, sie sind aber hier noch durchscheinend und hellgelb gefärbt. 
Nicht alle Interzellularen werden von der Substanz erfüllt, mitunter 





Abb. 9. Salvinia auriculata AUBL. 
Stäbchen an der Wand der Inter- 


Abb. 8. Salvinia auriculata AUBL. Zwei Inter- zellulare festsitzend, einige Stäbchen 
zellularen im Längsschnitt mit den stäbchen- leicht gekrümmt. (Sehr stark ver- 
férmigen Einlagerungen. größert, "/.. Ölimmersion.) 


sieht man in älteren Teilen welche, die leer geblieben sind. In älteren 
Knoten haben die Einlagerungen eine bräunliche Färbung angenommen, 
manchmal erscheinen die Stäbchen fast schwarz. Die Ausscheidungen 
treten namentlich bei den größeren Arten auf, bei Salvinia natans lassen 
sie sich nur in älteren Teilen gegen das Ende der Vegetationsperiode zu 
feststellen. 

Physikalische und chemische Eigenschaften der Stäbchen. Die Stäbchen 
schmelzen nicht, sondern verkohlen auf einem Glimmerblättchen unter 
Beibehaltung ihrer Form. Bei stärkerem Erhitzen verbrennen sie, als 
Rückstand bleibt eine weißliche, in Wasser lösliche Asche. Bei der Be- 
handlung mit Eisenchloridlösung tritt eine dunkelbraune bis schwarz- 
grüne Färbung ein; konzentrierte Kalilauge bewirkt sofortige starke 
Bräunung; die gleiche Färbung ruft konzentriertes Ammoniak hervor. 
Bei der Einwirkung von Minions Reagenz färben sich die Nadeln wie die 
angrenzenden Zellwände leicht rötlich. Gegenüber Säuren, wie verdünnte 
und konzentrierte Salzsäure, verdünnte Schwefelsäure und verdünnte 
Essigsäure, sind die Ausscheidungen vollständig widerstandsfähig, auch 
beim Erwärmen tritt keine Veränderung ein. Selbst beim Erhitzen mit 
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konzentrierter Schwefelsäure werden die Stäbchen nur schwer angegriffen, 
sie sind noch wahrnehmbar, wenn die umgehenden Zellwände bereits 
verkohlt sind. Kaliumbichromatlösung und Chromsäure wirken nicht 
ein. Um die nadelförmigen Gebilde in Lösung zu bringen, wurden folgende 
Lösungsmittel angewendet: Äthylalkohol, Eisessig, Alkohol + konzen- 
trierte Salzsäure, Glycerin, Glykol, Chloroform, Äther, Phenol, Pyridin — 
alle jedoch ohne Erfolg. Auch beim Erwärmen mit diesen Stoffen findet 
nicht die geringste Lösung statt. Nur durch mehrtägige Behandlung mit 
frischer JAVELLEscher Lauge gelingt es, die Einlagerungen restlos aus 
den Interzellularen zu entfernen. Durch Erwärmen läßt sich der Vorgang 
wesentlich beschleunigen. Die gleiche Wirkung erzielt man mit ver- 
dünnter Salpetersäure. Nach der Entfernung der Einlagerungen läßt 
sich besonders klar erkennen, daß die Nadeln in einem Interzellulargang 
sitzen und nicht etwa in einer eigenen Zelle. Basische Farbstoffe wie 
Methylenblau, Methylviolett u. a. werden von den Nadeln aufgenommen. 

Genau so wie die braunen nadelförmigen Einlagerungen verhalten 
sich in chemischer Hinsicht die Wände der Hydropotenzellen auf der 
Unterseite der Schwimmblätter, sowie die gebräunten Wände anderer 
Zellen, namentlich die von bestimmten Haaren und der Gefäßbündel- 
scheide. WALTER (1890), Rumpr (1904, S.2), Bäseke (1908, S. 57f.) 
und zuletzt PLAUT (1910, S. 179) haben in der Endodermis und den 
physiologischen Scheiden bei vielen Farnen einen Stoff festgestellt, der 
dieselben Reaktionen wie die braunen Einlagerungen bei Salvinia gibt 
und sich vor allem durch seine Unlöslichkeit und Widerstandsfähigkeit 
auszeichnet. Ohne diesen Stoff chemisch genau definieren zu können, 
hat ihn BÂSEKE Vagin genannt. Das Verhalten gegen Eisenchlorid, 
konzentrierte Kalilauge, Ammoniak und andere Basen spricht im Verein 
mit der Unlöslichkeit für einen kondensierten Gerbstoff. Mit einiger 
Sicherheit läßt sich annehmen, daß die stäbchenförmigen Ausscheidungen 
und die braunen Einlagerungen in den Zellwänden von Salvinia einen 
ähnlichen chemischen Bau wie das Vagin besitzen, d. h. einen noch nicht 
makrochemisch erforschten kondensierten Gerbstoff darstellen. Ziemlich 
ähnlich verhält sich übrigens der braune Stoff in den Zellwänden vieler 
Moose, das von CzAPEK (1905, S. 569) entdeckte Sphagnol. 


3. Trichombildungen. 

Die Haarbildungen der Gattung Salvinia sind so merkwürdig und 
für die einzelnen Arten so charakteristisch, daß sie in einem eigenen Ab- 
schnitt behandelt werden sollen. Nach der anatomischen Struktur lassen 
sich vier verschiedene Haarformen unterscheiden: 

1. Die Papillenhaare auf der Blattoberseite. 

2. Die Borstenhaare an allen mit dem Wasser in Berührung stehenden 
Organen, wie Sproßachse, Unterseite der Schwimmblätter, Wurzelblätter 
und Sori. 





a 
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3. Die Haare am Vegetationskegel und anderen jugendlichen Organen, 
sowie an der Innenseite des Indusiums. 

4. Die Köpfchenhaare auf der Oberseite der Schwimmblätter bei der 
madagassischen Salvinia hastata DEsv. 

Frühere Bearbeiter der Gattung Salvinia haben auf einzelne Haar- 
bildungen wohl hingewiesen, ihnen aber keine größere Aufmerksamkeit 
zugewendet. Gerade für die systematische Gliederung bilden die Haare 
jedoch manche sichere Anhaltspunkte. 

Die auf der Oberseite der Schwimmblätter stehenden Haare treten 
nach ihrer Gestalt und Anordnung in zwei Typen auf. Die eine Aus- 
bildungsform stellt Haare dar, die aus 
mehreren (3—10) Zellen bestehen, aus einer 
großen Basalzelle entspringen, an ihrer Spitze 
eine abgerundete Endzelle tragen und regel- 
los über die ganze, vollständig flache Blatt- 
oberfläche verteilt sind. Im anderen Fall 
stehen ähnlich gebaute Haare zu je drei 
oder vier beisammen auf mehr oder weniger 
hohen Papillen, die sich streng in Reihen 
geordnet aus der Blattoberfläche zwischen 
den Nerven erheben. Diese Papillen sind 
Ausstülpungen der Epidermis der Blatt- 
oberseite, im Innern hohl und mit Luft 
gefüllt. Spaltöffnungen fehlen ihnen, bei 
älteren Blättern verschwindet auch das =.» cd 
Chlorophyll aus ihren Zellen. Während sie eg Mn en 
bei Salvinia natans und Salvinia oblongifolia Papille der Schwimmblattober- 
kleine Höcker darstellen, erreichen sie bei a ee — 
Salvinia auriculata und Salvinia rotundifolia die beträchtliche Hôhe von 
2—4 mm. In der Nähe des Blattrandes nimmt ihre Größe ab, ebenso 
die Anzahl der Haare, so daß schließlich dicht am Rande nur mehr 
einzelne Haare stehen, die unmittelbar der Epidermis aufsitzen. Dasselbe 
gilt auch für die zerstreut stehenden Haare der Arten aus Madagaskar 
und Indien, Salvinia hastata Desv. und Salvinia cucullata RoxB. Auch 
hier sind die Haare am Rande sehr reduziert und bestehen nur mehr 
aus einer einzigen Zelle. 

Die auf den Papillen angeordneten Haare setzen sich aus mehreren 
(2—9) zylindrischen Zellen zusammen, die Endzelle ist abgerundet und 
meist gebräunt. Schon frühzeitig verlieren die Zellen solcher Haare 
ihren Inhalt und erscheinen so durch die in ihren Zellen enthaltene Luft 
silberglänzend. Gewöhnlich ragen sie nach verschiedenen Richtungen 
empor, z. B. bei Salvinia rotundifolia (Abb. 10). Eine sehr merkwürdige 
Ausnahme macht in dieser Beziehung Salvinia auriculata. Die den Papillen 
aufsitzenden Haare neigen sich nämlich hier oben zusammen, und es 
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kommt zu einer Verwachsung der oberen unter den Endzellen liegenden 
Zellen. Die Endzellen selbst sind stark verlängert und nach unten 
gekrümmt. Ihre Wände weisen oft eine starke Bräunung auf. Durch die 
Verwachsung der Haare entsteht an der Spitze jeder Papille ein kugel- 
förmiges oder tönnchenförmiges Gebilde (Abb. 11), dessen Seiten die 
nach außen gekrümmten Haarzellen einnehmen. Beim Versuch, das 
Blatt unterzutauchen, halten diese sich zusammenneigenden Haare die 
Luft außerordentlich fest und machen eine Benetzung der Blattoberseite 
unmöglich. Beim Übergang zur Schattenform, wo, wie bereits erwähnt, 
eine vollständige Rückbildung der Papillen eintritt, behalten die Haare 
ihre charakteristische Gestalt bei, eben- 
so auch bei anderen ungünstigen Ver- 
hältnissen. 

Was die Stellung der Haare auf der 
Oberseite der Schwimmblätter anbe- 
langt, so nimmt Salvinia nymphellula 
Desv. eine Zwischenstellung ein, in- 
sofern, als die Haare bei dieser Art 
zwar in Büscheln zu je vier beieinander 
stehen, aber nicht auf Papillen sitzen. 

Als Borstenhaare sollen diejenigen 
Haargebilde bezeichnet werden, die bei 
sämtlichen Salvinia-Arten am reichsten 
an den Wurzelblättern auftreten, die 
Abb. 11. Salvinia auriculala AUBL. Unterseite der Luftblätter oft wie mit 
der als on Schwimmbiaties. dichtem Filz überziehen und sich auch 
vel Je anse een 7% auf allen Seiten der SproBachse und 

der Sori vorfinden. Diese Borsten- 
haare entspringen sehr frühzeitig der Epidermis, die Wände ent- 
halten eine dunkelbraune Substanz. Neben den eigentlichen Haar- 
zellen geht aus den Basalzellen eine eigenartige Zelle mit abge- 
rundetem Ende hervor. Sie wurde von Mösıus (1916), ihrem 
Entdecker, als Spornzelle bezeichnet. Die Abgliederung dieses Aus- 
wuchses erfolgt immer nach der basiskopen Seite des Organs hin, 
an dem das Haar sitzt. Der Sporn bleibt stets einzellig und erreicht bei 
manchen Arten in ausgewachsenem Zustande oft eine bedeutende Länge. 
Diese Spornzelle ist charakteristisch für die Borstenhaare aller tropischen 
Arten. Sie fehlt an den Borstenhaaren der Keimpflanzen von Salvinia 
natans, vielfach auch bei ausgewachsenen Pflanzen dieser Art oder ist 
nur schwach entwickelt. 

An jugendlichen Organen, namentlich in der Nähe des Stammscheitels, 
aber auch auf der Innenwand des Indusiums und vereinzelt auch auf der 
Blattunterseite und an der Sproßachse stehen zwischen den Borstenhaaren 
feine Haargebilde mit langgestreckten, inhaltsreichen Zellen, die stets 
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mit einer abgerundeten, etwas vergrößerten Endzelle abschließen, und 
keine Auszweigung aus der Basalzelle aufweisen. Die Endzelle führt stark 
lichtbrechende bräunliche Inhaltskörper, die Gerbstoffreaktionen geben 
(Abb. 12). 

Endlich sind noch jene Haarbildungen zu erwähnen, die wir aus- 
schließlich bei Salvinia hastata Desv. antreffen. Sie gehen aus der Epi- 
dermis der Oberseite eines Luftblattes hervor und stehen in großer Zahl 
zwischen den vielzelligen Haaren unregelmäßig verteilt. Ihr Bau ist 
ein sehr einfacher: Über einer kleinen, etwas über die 
Epidermis hervorragenden Zelle sitzt eine große kugelige 
Zelle mit sehr dünner Membran. In dieser Köpfchenzelle 
sind braune, zusammengeballte körnige Massen und stark 
lichtbrechende gelbliche Körper wahrzunehmen. Unter 
dem Präpariermikroskop erscheinen diese Haare als gelbe 
oder orange gefärbte, der Blattoberseite aufsitzende Kügel- 
chen, die auch noch an Blättern von Herbarexemplaren 
deutlich hervortreten. Es fragt sich nun, ob diese Köpfchen- 
haare Drüsen mit Sekretion nach außen darstellen, oder 





ob es vielleicht Zellen sind, in denen Ausscheidungs- Abb. 12. 
produkte des Stoffwechsels abgelagert werden. Bisweilen ya i 


erscheint die Kutikula bei den Köpfchenzellen etwas von  Haar an der 
der Zellwand abgehoben oder auch aufgerissen, was auf fnnenwanddes 
einen sekretorischen Vorgang hinweisen würde. Die Deu-  abgerundeter 
tung dieser Haare als Drüsenhaare hat demnach einiges Beine. 
für sich, wenn sich auch die endgültige Entscheidung dieser Frage nur 
nach Untersuchung von lebendem Material wird treffen lassen. 


II. Einige Bemerkungen zur Morphologie und Anatomie der 
Fruktifikationsorgane. 
(Sori [Sporokarpien], Sporangien, Sporen.) 

Als ein Vertreter der heterosporen, leptosporangiaten Farne besitzt 
Salvinia Mikro- und Makrosporen, die getrennt in kugeligen, von zwei- 
schichtigen Indusien eingeschlossenen Soris (oder Sporokarpien) liegen. 
Die Sori stehen an den zu Sporophylien umgewandelten Zipfeln der 
Wurzelblätter. Die Metamorphose beschränkt sich bei Salvinia natans 
auf den mittleren Strahl des Wurzelblattes, bei den tropischen Arten 
sind meist mehrere Zipfel fertil ausgebildet, so bei Salvinia auriculata 4—5, 
bei Salvinia hastata sogar bis zu 7, bei anderen Arten meist 2—3. 

Die einzelnen Sori sitzen, akropetal angelegt, an seitlichen Aus- 
zweigungen der fertilen Zipfel. Der an der Basis des fertilen Zipfels 
stehende Sorus ist bei allen Arten immer ein Makrosorus, d. h. in ihm 
gelangen nur Makrosporen zur Ausbildung. Auch der nächstfolgende 
kann noch ein Makrosorus sein, wie es fast stets bei S. auriculata und 
S. hastata der Fall ist. Mehr als zwei Makrosori an einem Sporophyll 
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treten aber selten auf, alle später erscheinenden enthalten nur 
Mikrosporen. 

In Übereinstimmung mit der abweichenden Ausbildung der Wurzel- 
blätter von Salvinia oblongifolia nehmen hier die Sporophylle eine etwas 
andere Stellung ein als bei den übrigen Arten. Über die Anheftung der 
Sori an den Wurzelblättern läßt die Abbildung von Martius in seinen 
»Icones plantarum cryptogamicarum‘ keine Klarheit gewinnen. Man 
ist versucht zu glauben, daß die Sori hier seitlich am oberen Teil eines 
Wasserblattes bzw. eines Gabelastes desselben festsitzen. Es wäre dem- 
nach nicht der ganze Wurzelblattzipfel zum Sporophyll geworden, son- 
dern nur sein Basalteil, während die Spitze mit den büscheligen Aus- 
zweigungen steril bliebe. Die Untersuchung des Originalexemplares ergab 
jedoch ein wesentlich anderes Bild. Ein Gabelast eines Wasserblattes 
löst sich am Ende in mehrere stark behaarte Zipfel auf. Von diesen Zipfeln 
sind im vorliegenden Fall vier vollständig fertil geworden, einer, der sich 
nochmals in mehrere Strahlen aufteilt, ist steril geblieben. Die Makrosori 
stehen an der Basis, die Mikrosori folgen gegen die Spitze zu. Salvinia oblongi- 
folia nimmt also hinsichtlich der Anheftung der Sori an den Sporophyllen 
keine Ausnahmestellung ein, sondern gleicht ganz den anderen Arten. 

Die anatomische Ausbildung der ,,Sporokarpien‘ ist bisher unberück- 
sichtigt geblieben. Dies mag wohl daran liegen, daß einzelne Arten in 
den Herbarien meist nur steril angetroffen werden. Es konnten die Sori 
von folgenden Arten untersucht werden: Salvinia natans ALL., Salvinia 
auriculata AuBL., Salvinia rotundifolia Wizzp., Salvinia hastata Desv., 
Salvinia oblongifolia MaArT., Salvinia cucullata RoxB.; Salvinia Sprucei 
Kun und Salvinia nymphellula Desv. lagen nur in sterilen Exemplaren 
vor, von letzterer Art dürften Sori bisher überhaupt nicht angetroffen 
worden sein. Für die indische Art Salvinia cucullata Roxs. gibt noch 
Baker (1886) ,,Sori unknown“ an. Die anatomische Betrachtung der 
Sori bei den einzelnen Arten ergibt bemerkenswerte Unterschiede, 
besonders hinsichtlich der Ausbildung der Plazenta. Die beiden Schichten 
des Indusiums bestehen aus großen Zellen, die der äußeren Wand sind 
sehr regelmäßig, die der inneren unregelmäßig gestaltet, nach den Seiten 
ausgebuchtet und lang gezogen. Die äußere Schicht ist mehr oder weniger 
stark mit Borstenhaaren bedeckt. In der inneren Wand finden sich bei 
Salvinia natans und Salvinia hastata wenige, aber verhältnismäßig große 
Spaltöffnungen. Bei allen anderen untersuchten Arten kommen keine 
Spalten auf der Innenseite der Indusien vor; dagegen finden sich auf der 
inneren Wand gegen deu Sporenraum zu kleine Haare mit reichlichem 
Inhalt in den Zellen, die denen an den jüngsten Organen gleichen 
und oben bereits erwähnt worden sind (vgl. Trichrombildungen, 3). An 
der Spitze des Sorus, wo die Ränder eng aneinanderstoßen, sind die 
Randzellen zu langen Papillen ausgezogen, die an jedem Sorus als kleine 
zapfenförmige Erhebung deutlich zu erkennen sind. 
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Die Sporangien gehen aus einer Plazenta hervor, die das Ende der 
fertilen Auszweigungen bildet. Im einfachsten Fall springt sie als säulen- 
oder zapfenförmiges Gebilde von der Basis des Sorus in das Innere vor. 
Eine säulenförmige unverzweigte Plazenta besitzen die kleinen Formen 
Salvinia natans und Salvinia rotundifolia. Bei den größeren Arten tritt 
eine Verzweigung der Plazenta ein, indem sich diese in mehrere kurze 
Äste gabelt. Dies ist bei Salvinia auriculata, Salvinia hastata und Salvinia 
cucullata der Fall. Am stärksten tritt die Verzweigung bei Salvinia 
oblongifolia hervor, wo die Plazenta büschelartige Gestalt angenommen 
hat, sich in zahlreiche langgestreckte Äste auflösend. 

Die Mikrosporangien sind im reifen Zustand kugelförmig, ihr Durch- 
messer schwankt zwischen 0,19—0,25 mm. Eine Eigentümlichkeit sei 
hier erwähnt, die bei der Untersuchung der tropischen Arten auffällt. 
Bei den in unseren Gewächshäusern gehaltenen Salvinia-Arten (Salvinia 
auriculata AuBL. und Salvinia rotundifolia WizLp.) verkümmert der 
größte Teil der Mikrosporangien. 

Auch die Makrosporen gelangen ‘bei Gewächshauskultur niemals 
zur Reife. 

Die Zahl der in einem Mikrosporangium auftretenden Mikrosporen 
beträgt bei Salvinia natans stets 64, für Salvinia auriculata gibt Mörıus 
(1916) nur 32 an. In den Mikrosporangien der untersuchten tropischen 
Arten: Salvinia auriculata AuBL., Salvinia rotundifolia WıLLD., Salvinia 
oblongifolia MART., Salvinia hastata Dusv. und Salvinia cucullata Roxs. 
lassen sich ebenfalls nur 32 Mikrosporen feststellen. Um eine genaue 
Zählung vornehmen zu können, wurden die Mikrosporangien nach dem 
Aufweichen mit konzentrierter Schwefelsäure behandelt, wodurch sich 
ihre oft sehr dunkel gefärbten Wände auflösten. Durch einen leichten 
Druck auf das Deckglas läßt sich die schaumige Zwischensubstanz etwas 
auseinanderquetschen, die braunen Sporen sind dann gut sichtbar und 
leicht zu zählen. In manchen Mikrosporangien gelangen anscheinend 
nicht alle Sporen zur Reife; denn neben großen wohlentwickelten, sind 
kleine Mikrosporen mit eingefallenen Wänden zu sehen. Die reifen 
Makrosporen sind bei den einzelnen Arten von verschiedener Gestalt, 
zitronenförmig z. B. bei Salvinia natans, in die Länge gestreckt bei Salvinia 
hastata, kugeltetraedrisch bei Salvinia oblongifolia. 


IH. Zur Frage der Apogamie. 

Nach den Angaben von Pretro Savi (1834), Mertenıus (1846), HOFMEISTER 
(1851) und ArnoLpt (1910, S. 121) gehen die unbefruchteten Prothallien nach einiger 
Zeit zugrunde, nachdem sie eine Anzahl von Archegonien entwickelt haben. Wert- 
voll sind besonders die ausgedehnten Beobachtungen ARNOLDIs, der sich besonders 
mit dem Verhalten unbefruchteter Prothallien neben Fragen der Ernährung der 
Prothallien und anderen beschäftigt hat. Im Gegensatz dazu steht die Behauptung 
Biscxorrs (1828), daß Makrosporen, die er sorgfältig von den Mikrosporen getrennt 
hat, normale Pflanzen ergeben haben. Das gleiche will Lasser (1924, S. 173) 
gelegentlich seiner Untersuchung über die Embryoentwicklung beobachtet haben. 

Planta Bd. 22. 35 
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Anfang April 1932 erhielt ich aus dem Botanischen Garten München 
eine größere Anzahl Sori mit Makro- und Mikrosporen von Salvinia 


dies verhältnismäßig leicht, da sich besonders auf weißem Papier 
als Untergrund bei der starken Vergrößerung die kleinen fast schwarzen 
Mikrosporangien von der hellen Makrosporenwand deutlich abheben und 
mit einem Pinsel oder einer Nadel entfernt werden können. Die isolierten 
Makrosporen wurden in Glasgefäßen, eine größere Anzahl auch in Schalen 
auf feuchtem Lehm zur Keimung gebracht. Nach wenigen Tagen bereits 
traten die grünen Prothallien hervor, die mehrere Archegonien, deutlich 
erkennbar an den braunen Halszellen, ausbildeten. Die Bildung von 
Seitenflügeln unterblieb, am Rande dagegen entwickelten sich durch weiter 
wucherndes Gewebe kleine Ausstülpungen. Die Prothallien blieben teil- 
weise bis Ende Mai, also fast 2 Monate, am Leben. Bei keinem einzigen 
Prothallium kam es jedoch zur Ausbildung eines Embryos, weder in den 
Archegonien noch in anderen Zellen. Im Juni waren sämtliche Prothallien 
abgestorben. Wir können daraus mit Sicherheit schließen, daß eine apo- 
game Entwicklung bei Salvinia natans nicht vorkommt. Die früheren 
diesbezüglichen Beobachtungen sind wohl auf eine ungenügende Isolierung 
von Makro- und Mikrosporen zurückzuführen. 


IV. Untersuchungen über die Wasser- und Nährstoffaufnahme. 

Da Salvinia keine echten Wurzeln besitzt, werden allgemein die viel- 
teiligen und von älteren Botanikern infolge der Ähnlichkeit auch als 
Wurzeln bezeichneten Wasserblätter als physiologisch gleichwertig den 
Wurzeln anderer Pflanzen angesehen und ihnen die Aufnahme von Wasser 
und von darin gelösten Salzen zugeschrieben. Besondere Bedeutung 
kommt bei der Wasseraufnahme den Borstenhaaren zu, die MacMILLAN 
(1896, S. 249) wegen der spitzen Endzelle einzig und allein als Abwehr- 
organe gegen Tierfraß betrachtet hat. Wie oben schon erwähnt, sind die 
Wände dieser Haarzellen mit einer braunen Substanz imprägniert, die 
sich chemisch ebenso verhält wie diejenige in den Wänden der Hydropoten 
auf der Schwimmblattunterseite. Durch die Imprägnierung werden die 
Zellwände leicht durchlässig für Wasser. Auffallend deutlich tritt dies 
hervor, wenn man Salvinia-Pflanzen in einer Nährlösung kultiviert, der 
Spuren von Methylenblau oder eines anderen basischen Farbstoffes zu- 
gesetzt sind. Schon nach einigen Stunden haben sich die Wände der 
Borstenhaare intensiv gefärbt, nach längerer Zeit tritt der Farbstoff auch 
in das Innere der Zellen über und ist dort in Form körniger Massen sicht- 
bar. Die übrigen Epidermiszellen der Wurzelblätter haben dagegen nicht 
die geringste Färbung angenommen. 

Im zweiten Teil der ,,Organographie der Pflanzen“ spricht GoEBEL 
die Vermutung aus, daß auch die Unterseite der Schwimmblätter von 
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Salvinia befähigt sei, Wasser und Salze aufzunehmen. Bei der Prüfung 
dieser Frage zeigte sich, daß Pflanzen von Salvinia auriculata, Salvinia 
rotundifolia und Salvinia natans, denen die Wurzelblätter genommen 
und die Schnittstellen durch Wachs sorgfältig abgedichtet waren, ebenso 
frisch blieben und weiter wuchsen wie nichtbeschädigte Pflanzen. Wurden 
dagegen bei Pflanzen ohne Wurzelblätter die Unterseite der Schwimm- 
blätter mit Vaselin verklebt, so trat alsbald ein Vertrocknen und 
Absterben der Pflanzen ein, da die Möglichkeit der Wasseraufnahme weit- 
gehend unterbunden war. Der Zuwachs bei Pflanzen ohne Wurzel- 
blätter ist beträchtlich und steht nur wenig hinter dem normaler Pflanzen 
zurück. 

Die Stellen leichter Durchlässigkeit auf der Unterseite der Schwimm- 
blätter sind einmal die Borstenhaare, daneben aber auch die großen 
regelmäßigen Zellen, die oben als Hydropotenzellen bezeichnet worden 
sind. Für eine Aufnahmetätigkeit dieser Zellen spricht nicht nur die 
Durchlässigkeit der Wände, sondern auch ihre Anordnung in der unteren 
Epidermis stets unmittelbar unterhalb der Gewebeplatten. 

Durch die Eigenschaft, nur basische Farbstoffe aufzunehmen, sind 
die Mayrschen Hydropotenzellen oder ähnliche Organe, in unserem Falle 
auch die Borstenhaare, im Sinne der Kerterschen Auffassung (vgl. 
KeLLer, Elektrizität in der Zelle, 1925) als „relative Anoden“ gekenn- 
zeichnet; d. h. als Stellen mit gesteigerter Anionenaufnahme. GESSNER 
(1933, S. 220f.) nennt die Hydropoten der Wasserpflanzen ,,Anionen- 
fänger‘‘ und miBt ihnen ganz besondere Bedeutung für die Aufnahme der 
in natürlichen Gewässern in außerordentlich geringer Konzentration 
vorhandenen Nitrat- und Phosphationen bei. Seine Untersuchungen sind 
noch nicht abgeschlossen und werden noch manchen Einblick in dieses 
interessante Problem bringen. Zusammenfassend können wir sagen, 
daß bei Salvinia die Zufuhr von Wasser und Salzen in der Hauptsache 
durch die wurzelähnlichen Blätter erfolgt, daß aber auch die Unterseite 
der Schwimmblätter mittels der Hydropotenzellen und der Borstenhaare 
imstande ist, Ionen aufzunehmen. 


V. Regenerationsvermögen. 

In der Literatur finden sich mannigfache Angaben über die Regene- 
ration bei echten Farnen, über das Regenerationsvermögen der Wasser- 
farne ist jedoch nichts Näheres bekannt. Um das Regenerationsvermögen 
bei Salvinia zu prüfen, wurden isolierte Schwimmblätter sowohl als auch 
abgeschnittene Wurzelblätter und Stengelstücke verschiedenen Kultur- 
bedingungen ausgesetzt. Doch ließen sich weder unter natürlichen Ver- 
hältnissen, noch in Nährlösungen, auf Agar, oder in reinem Wasser 
irgendwelche Regenerate erzielen. Die isolierten Teile blieben wohl einige 
Zeit frisch und grün, gingen aber durch Fäulnis ausnahmslos zugrunde. 
Werden isolierte Blattquirle zu den Versuchen verwendet, so sproßt 

35* 
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schon nach einigen Tagen an jedem Wirtel zwischen dem Wurzelblatt 
und dem ihm genäherten Schwimmblatt je ein Seitenzweig hervor, der 
sich zu einer neuen Pflanze entwickelt. Dieses Auswachsen des Seiten- 
zweiges erfolgt auch dann, wenn nur die Schwimmblätter an dem Stück 
der Sproßachse gelassen werden, das Wurzelblatt aber entfernt ist. 


VI. pu-Wert des Wassers und Vorkommen von Salvinia. 


Um das Verhalten von Salvinia gegenüber verschiedenen p,,-Werten 
zu prüfen, wurden mit Pflanzen von Salvinia auriculata AUBL., Salvinia 
rotundifolia WILLD., und Salvinia natans ALL. mehrere Versuche teils in 
Gläsern, teils in gemauerten Becken angestellt. Dabei ergab sich, daß 
diese Arten am besten bei p,-Werten im Bereich von 6,5—8,5 gedeihen. 
(Die Becken, in denen im Münchner Botanischen Garten Salvinia-Arten 
kultiviert werden, haben p,-Werte von 7,6—8,3). War bei Kulturen in 
Knopscher Nährlösung der p,,- Wert infolge selektiver lonenabsorption (vgl. 
Mevius 1927).auf 9,0 gestiegen, so trat alsbald Chlorose und Absterben der 
Pflanzen ein. Dasselbe erfolgte in mit CaCO, gesättigten Lösungen 
(Py = 9,0). Eine größere Anzahl Pflanzen von Salvinia auriculata und 
Salvinia rotundifolia wurden Mitte Juli 1933 in einem Graben des Hoch- 
moores bei Kirchseeon (Oberbayern) ausgesetzt. Der p,,-Wert des Moor- 
wassers betrug 4,5. Innerhalb zweier Monate (bis Mitte September 1933) 
waren die Pflanzen kräftig gewachsen und hatten zahlreiche Ausläufer 
gebildet. Salvinia dürfte demnach in ihrem Vorkommen nicht streng 
an einen bestimmten p,,-Wert gebunden sein, sie kann sowohl in saurem 
als auch alkalischem Milieu gedeihen. 

Da über die Ionenabsorption von Wasserpflanzen und deren Einfluß 
auf den p,-Wert nähere Mitteilungen bis jetzt fehlen, seien hier einige 
Beobachtungen angefügt, die sich bei Kulturversuchen von Salvinia 
auriculata ergeben haben. Von dieser Art wurden bei drei Versuchen 
je 4 annähernd gleich große Pflanzen in normaler KNopscher Nährlösung 
(je 1000 ccm) bei sonnigem Stand an einem Südfenster aufgezogen. 
Der p,-Wert der Lösungen, der anfangs 6,8—7,0 betragen hatte, stieg 
bereits nach 10 Tagen bei allen 3 Versuchen auf 9,0—9,2 an, nach 3 Wochen 
betrug er 9,7. Die Pflanzen begannen nun abzusterben. Eine Kultur mit 
4 Pflanzen war im Dunkelzimmer gehalten worden. Bei diesem Versuch 
war der Anstieg des p,,-Wertes nicht so bedeutend, nach 3 Wochen hatte 
er erst 7,9—8,1 ereicht. Eine Vergleichslösung ohne Pflanzen zeigte nur 
geringe Alkalisierung (von 7,1 auf 7,6 durch das Glas). Das starke An- 
steigen des p,-Wertes ist wohl zurückzuführen auf eine bevorzugte 
Aufnahme der NO,-Ionen, eine Tatsache, die nach Mevrus auch verschie- 
dene Landpflanzen in Nährlösungen mit Nitraten zeigen. Zum Vergleich 
wurde Phaseolus vulgaris in Knopscher Nährlösung kultiviert. Hier ließ 
sich jedoch innerhalb 3 Wochen ein nur ganz geringes Ansteigen des 
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Py-Wertes feststellen (von 6,8 auf 7,5)1, was ungefähr der Alkalisierung 
durch das Glas entspricht. Auch bei längerer Kultur veränderte sich der 
Pa-Wert nicht merklich. Es wäre erwünscht, wenn über die Ionen- 
absorption von Wasserpflanzen größere vergleichende Untersuchungen 
angestellt würden. Vielleicht könnten sie auch Einblick in das Problem 
der Ionenaufnahme durch die Hydropotenzellen bringen. 


Zusammenfassung. 

1. Es kounte festgestellt werden, daß die Formänderung der Schwimm- 
blätter einiger tropischer Salvinia-Arten nicht nur bei Abnahm_ der Licht- 
intensität, sondern auch bei erhöhter Wassertemperatur (30—32°C) ein- 
tritt. Durch Streckung der Sproßachse und Rückbildung der Papillen 
auf der Oberseite der Schwimmblätter ändert sich auch der Habitus 
sehr stark. 

2. Zwischen den Epidermiszellen auf der Unterseite der Schwimm- 
blätter liegen bei einzelnen Arten große, regelmäßige Hydropoten, die 
eine Wasseraufnahme durch die Blattunterseite ermöglichen. 

3. Das Leitbündel der Sproßachse enthält bei allen Arten Tracheiden 
und langgestreckte Zellen, die Eiweißstoffe führen, aber keine Sieb- 
platten erkennen lassen. Das Leitbündel wird von einer Endodermis 
umgeben. 

4. In Interzellularen des Luftgewebes der Sproßachse finden sich viel- 
fach eigenartige, stäbehenförmige Einlagerungen, die meist stark gebräunt 
sind. Ihrem chemischen Verhalten nach zählen sie zu den kondensierten 
Gerbstoffen (ähnlich wie Vagin oder Sphagnol). 

5. Innerhalb der Gattung Salvinia treten verschiedene Haarformen 
auf. Die Haarbildungen auf der Oberseite der Schwimmblätter lassen 
sich zu einer systematischen Gliederung verwerten. 

6. Bei Salvinia oblongifolia Martius, Salvinia auriculata AUBL., 
Salvinia rotundifolia WırLn., Salvinia hastata Desv. und Salvinia 
cucullata Roxs. werden nur 32 Mikrosporen in einem Mikrosporangium 
gebildet. 

7. Bei Salvinia natans ALL. konnte im Gegensatz zu Angaben früherer 
Untersucher keine Apogamie beobachtet werden. 

8. Salvinia ist nicht streng an einen bestimmten p,,-Wert des Wassers 
gebunden. Sie gedeiht sowohl in sauren als auch in nicht zu stark alkali- 
schen Gewässern (bis py = 9). 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universität Graz.) 
DIE HEFE ALS INDIKATOR FÜR WUCHSSTOFFE. 


Von 


ELFRIEDE ALMOSLECHNER. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Juni 1934.) 


L Einleitung. 

Das Problem der pflanzlichen Wuchsstoffe hat in der letzten Zeit 
eine bedeutungsvolle Entwicklung genommen. Zunächst ist es in 
konsequenter Fortführung des von Went jun. (1927) eingeschlagenen 
Weges den Bemühungen von Köcr und Haacen-Smrr (1931, 1933) 
gelungen, das ,, Auxin‘“ chemisch rein darzustellen, das dem Avena- 
Wuchsstoff in seiner Wirkung gleichkommt und ihm auch, chemisch 
zumindest, sehr nahe steht. Einen zweiten bedeutungsvollen Fort- 
schritt stellt die Entdeckung eines neuen Wuchsstoffes oder besser 
einer Wuchsstoffgruppe durch NIELSEN (1932) dar, die sich von den 
bisher erforschten wesentlich unterscheidet. 

Diese Stoffe, die NIELSEN (1932) zum Unterschied von den A-Wuchs- 
stoffen (Avena-Wuchsstoffe) als B-Wuchsstoffgruppe bezeichnet hat, 
wirken nicht auf das Wachstum der Avena-Koleoptile, fördern hingegen 
stark die Trockensubstanzvermehrung von Aspergillus niger. Ein solcher 
Stoff wurde zuerst nachgewiesen bei Rhizopus suinus (NIELSEN 1932) 
und scheint auch sonst weit verbreitet zu sein, wie HARTELIUS (1933) 
gezeigt hat, der ihn in verschiedenen pflanzlichen Objekten, aber auch 
in tierischen Exkreten gefunden hat. 

Wir können also 2 Gruppen von Wuchsstoffen trennen, Wuchsstoffe A 
und B, die sich durch ihre physiologische Wirkung, aber auch durch 
verschiedene chemisch-physikalische Konstanten unterscheiden. Denn 
Wuchsstoff A ist ätherlöslich und O,-unbeständig, während Wuchsstoff B 
ätherunlöslich und O,-stabil ist. 

Zum Nachweis der A-Wuchsstoffe haben sich verschiedene Objekte 
bewährt, vor allem die Avena-Koleoptile, aber auch die Orchideen- 
gynostemien (LAIBACH) und anderes. Als Indikatoren für B-Wuchsstoffe 
kennen wir bisher nur Aspergillus. 

Da sich aus Untersuchungen von ZIKES und seinen Schülern ergab, 
daß die Hefe schon auf geringfügige Veränderungen des Nährsubstrates 
in einer sehr auffälligen Weise mit einer Veränderung ihrer Generations- 
dauer reagiert, veranlaßte mich mein Lehrer, Prof. Dr. K. LINSBAUER, 
zu untersuchen, ob nicht diese Methode einen empfindlichen Indikator 
für Wuchsstoffe abgäbe, was in mancher Hinsicht von Bedeutung wäre. 














Elfriede Almoslechner: 





516 


II. Material und Methodik. 

a) Ausführung der Versuche und Berechnung der Generationsdauer. 

Das Prinzip der Methode, die ich zum Teil gemeinsam mit Fräulein 
CHARLOTTE TEINDL-CzEcH ausgearbeitet habe, besteht darin, die Ver- 
änderung der mittleren Generationsdauer der Hefe in einer Nährlösung 
von bestimmter Zusammensetzung und unter sonst gleichen Umständen 
unter der Einwirkung von Wuchsstoff zu ermitteln. Das Ausgangsmaterial 
für die Hefekulturen bildete eine aus gewöhnlicher Bäckerhefe gezüchtete 
Reinkultur. 

Das Einhalten einer bestimmten Versuchsmethode ist für die Genauig- 
keit der Ergebnisse von ausschlaggebender Bedeutung. Da sie hier zum 
erstenmal zum Nachweis von Wuchsstoffen Anwendung fand, muß sie 
etwas eingehender dargelegt werden. 

Zur Bestimmung der Vermehrungsintensität der Hefe wurden Ein- 
Zellkulturen nach der LinpNERschen Trépfchenmethode hergestellt. Mit 
einer feinen Tuschefeder werden auf einem Deckglas mehrere Tröpfchen- 
reihen angelegt, so daß gewöhnlich pro Deckglas 49—64 Tröpfchen mit 
einem Durchmesser von durchschnittlich !/, mm kommen. Das Deckglas 
wird auf eine feuchte Mikrokammer aufgelegt, die durch Aufsetzen 
eines Glasringes auf einen Objektträger und Abdichten mit Vaseline 
hergestellt wird. Die Feuchtigkeit und damit die Verdunstung wird 
ziemlich konstant gehalten, indem man mit einer feinen Pipette immer 
gleichgroße Tropfen destillierten Wassers auf den Boden der Kammer gibt. 
Das ist deshalb wichtig, weil ungleiche Feuchtigkeit die Konzentration 
der Nährsalze in den Tröpfchen ändert und so zu einer Fehlerquelle 
werden kann. Objektträger, Ring und besonders Deckglas und Feder 
werden in 96%igem Alkohol aufbewahrt und vor dem Versuch abgeflammt. 

Die zu untersuchende Nährlösung wird mit so viel Hefe geimpft, daß die 
Hefesuspension gerade so dicht ist, daß durchschnittlich 1—2 Zellen in 
einem Tröpfchen vorhanden sind. Impft man von einer gut angewachsenen 
Kultur ab, so genügen gewöhnlich 1—2 Ösen auf 2 ccm Nährlösung. 

Zur Ermittlung der Generationsdauer werden die Zellen sogleich 
nach Anlegung der Tröpfehen zum erstenmal gezählt. Man markiert 
die verwendbaren Tröpfehen und bezeichnet die darin vorhandenen 
Zellen. Nach einer bestimmten Zeit zählt man ein zweitesmal und notiert 
wieder, wieviel Zellen aus den Ausgangszellen entstanden sind. Die 
Generationsdauer, das ist die Zeit, innerhalb welcher aus einer Zelle 
eine gleichgroBe Tochterzelle gebildet wird, berechnet man nun nach 
der Formel von BASENAU !: 


1 Die Erklärung der Formel ergibt sich wie folgt: 

Zur Zeit t, sind a Zellen, 

zur Zeit t sind b Zellen vorhanden. 

G, die G tionsd — die Zeit, die zu einem Teilungsschritt notwendig ist, 
n = die Zahl der Teilungsschritte in der Zeit t, 








Die Hefe als Indikator für Wuchsstoffe. 517 


t-Ig2 
Ib gs 
a — Zahl der Ausgangszellen. 

b = Zahl der nach der Zeit t gezählten Zellen. 

Im folgenden sei ein Beispiel für die Berechnung der Generations- 


dauer gegeben: 


DOD Qt Ag 
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3 ®OO@OO® 
9—10 QDB02® 
er O@®ODDOOO 
3 
2 einzelne Zellen in 1 Tröpfehen >= 
2 
7 


Summe: 33? 132 


t=G-n, 
bei jedem Teilungsschritt entstehen aus einer Zelle 2 Zellen, also nach n Teilungs- 
schritten 2" Zellen; 
Die Zellenzahl b beträgt zur Zeit t: 
b=a-2" und für n aus obiger Gleichung eingesetzt: 


b =a- 2° durch Logarithmieren der Gleichung: 
t 
1g b = I1g a + G -1g 2 und daraus ergibt sich G zu: 


t-lg2 

Pr lgb—Iga' 

Ich möchte hier Herrn Prof. A. JANKE für verschiedene wertvolle Angaben 
über die im Institute von weiland Prof. H. ZIKEs durchgeführten Generationsdauer- 
bestimmungen meinen verbindlichsten Dank aussprechen. 

1 5-6 bedeutet, daß hier aus 1 Zelle nach 16,4 Stunden 5!/, Zellen entstanden 
sind, also 5 ausgebildete Zellen und 1 Sproß, der aber noch durch keine Querwand 
von der Mutterzelle getrennt ist. (Dasselbe gilt für 9—10, 7—8, 5—6.) Uber die 
Mitzählung solcher unfertiger Sprossungen siehe nächste Seite. 

2 Die Trépfchen mit mehr als 2 Zellen werden bei der Zählung übergangen. 
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1. Zählung: 12. 5. 1933: 16 Uhr 20 Min. bis 16 Uhr 30 Min. | 15 944 94 Min 
2. Zählung: 13.5.1933: 8 Uhr 45 Min. bis 8 Uhr 53 Min. -24Min.=t 


t= 16,4 
a = 33 G= 


b = 132. 

Die einzelnen Ergebnisse sind Mittelwerte von meist 20—40 Ausgangs- 
zellen. Die 2. Zählung erfolgte meist 15—17 Stunden nach der ersten. 
Die Temperatur, bei welcher die Hefe kultiviert und die Versuche zwischen 
der 1. und 2. Zählung aufbewahrt wurden, wurde im Thermostaten 
konstant auf durchschnittlich 21°C gehalten !. 

Bei den ersten Versuchen wurden nur Tröpfchen mit einzelnen Zellen 
beobachtet. Es konnte aber festgestellt werden, daß die durchschnitt- 
liche Generationsdauer dieselbe ist, wenn man bei der Beobachtung von 
einem Zweizellstadium ausgeht, was außerdem den praktischen Vorteil 
hat, daß eine viel größere Zahl von Hefezellen zur Beobachtung kommt 
und der daraus gebildete Mittelwert sicherer ist. Denn gerade bei jungen 
eintägigen Kulturen ist es oft der Fall, daß trotz starken Schüttelns vor 
Ansetzen der Verdünnung vielfach noch zweizellige Stadien vorhanden 
sind. Oft waren auch, besonders bei der zweiten Zählung, Sprossungen 
vorhanden, die noch klein und durch keine Querwand von der Mutterzelle 
getrennt waren. Diese Zellen ganz zu vernachlässigen, geht nicht an, da 
infolge des Zählfehlers die Generationsdauer scheinbar wesentlich ver- 
längert würde. Daher wurden solche Zellen je nach ihrer Ausbildung als 
1/, oder !/, Zellen mitgezählt. 

Mehr als 2 Zellen wurden als Ausgangszellen nicht verwendet; denn 
schon bei einem Dreizellenstadium zeigt sich in wuchsstofffreier Nähr- 
lösung vielfach eine, wenn auch schwache Herabsetzung der Generations- 
dauer, wahrscheinlich infolge gegenseitiger Beeinflussung durch den von 
der Hefe selbst gebildeten Wachstumsregulator. Hingegen ist in wuchs- 
stoffhaltiger Nährlösung meist eine Hemmung zu beobachten. Deren 
Ursache dürfte darin liegen, daß infolge der sehr großen Zahl der ent- 
standenen Hefezellen Nährstoffmangel und anderseits starke Anreicherung 
der Ausscheidungsprodukte eintritt, wodurch die Vermehrung gehemmt 
wird. Daß die Hemmung auf diesen Umstand zurückzuführen ist, kann 
man daraus ersehen, daß man sie auch beobachtet, wenn man von einer 
Zelle ausgeht und deren Abkömmlinge erst nach doppelt so langer Zeit 
als gewöhnlich zählt. Zählt man, wie in den meisten Versuchen, nach 
17 Stunden und 24 Stunden später, also nach 41 Stunden nochmals, so 
sieht man, daß in der Zeit zwischen der ersten und zweiten Zählung nur 
eine verhältnismäßig geringe Vermehrung stattgefunden hat, die schließlich 

1 Wenn man beim Anlegen der Trôpfchen nicht schnell genug zu Werke ging, 
kam es leicht vor, daß die ersten Trépfchen etwas eintrockneten. Die Zellen aus 
solehen Tröpfehen wurden natürlich nicht mitgezählt, da die Vermehrung der Hefe 
durch das auch oft nur vorübergehende Eintrocknen stark beeinträchtigt wird. 


0,30103 - 16,4 
2,12057 — 1,51851 





= 8,23 Std. 
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ganz aufhört und zur Bildung von Dauerzellen führt. Hat man eine 
wuchsstofffreie oder nur schwach wuchsstoffhaltige Nährlösung, so tritt 
dieser Unterschied, da sich an und für sich viel weniger Zellen bilden, 
erst nach viel längerer Zeit deutlich hervor. Es ist auch meist unmöglich, 
die Zellen, die sich aus 3 Ausgangszellen nach 17 Stunden in wuchsstoff- 
reicher Nährlösung entwickelt haben, noch genau zu zählen; man ist, da 
ihre Zahl meist größer als 100 ist, auf Schätzung angewiesen und läßt sie 
daher auch deshalb besser weg. 


b) Kultur des Hefestammes. 

Zur Heranzucht der Hefe und ebenso zu den Versuchen wurde bis 
Versuch 14 (Boletus) die rein mineralische Nährlösung von READER 
verwendet. Von da an wurde der Hefestamm in wuchsstoffhaltiger Nähr- 
lösung kultiviert und nur die Versuche in reiner Nährlösung angestellt. 
Es kam nun die HÄgeLunnsche Nährlösung zur Verwendung. 

Bei den Versuchen wurde immer eine bestimmte Menge des zu unter- 
suchenden Extraktes der Nährlösung beigegeben. Gleichzeitig wurden 
jedesmal Kontrollversuche in reiner Nährlösung angesetzt. 

Die zuerst verwendete READERsche Nährlösung erwies sich nicht als günstig, 
da die Lösung beim Sterilisieren infolge Zersetzung des Ammonsulfates stark sauer 
wurde (p,, = 4), was für das Wachstum der Hefe ungünstig ist, PR 
saurer Lösung gedeiht (Lakrorx, 1928), außerdem die Wasse 
überhaupt schwer konstant zu halten war. Nach vemehdadinen ste benützte 
ich eine etwas abgeänderte HäceLunnsche Nährlösung, die neben Ammonsulfat 
als hauptsächliche Nährquelle Ammontartrat enthält. Sie hatte folgende Zu- 
sammensetzung. 





Glukose . . . 5% 
Ammontartrat 0,2% (diese Menge wurde von LAKROIX angegeben) 
K,HPO,. . . 0,1% 
x, + + 02% 
(NH,),S0, . 0,1% 
MgSO, . . . 0,1% 
CaCl, . . . . Spur 


Das p,, betrug immer 6,4. 

Diese Nährlösung war auch aus einem anderen Grunde von Vorteil. Sie enthielt 
die gleiche Stickstoffquelle wie die Rhizopus-Nährlösung, und auch die übrigen 
Nährsalze waren gleich, so daß bei der Untersuchung des Wuchsstoffes von Rhizopus 
keine Beeinflussung des Hefewachstums durch die Rhizopus-Nährlösung in Frage 
kam (s. Rhizopus-Versuche S. 534). 

Bis Versuch 14 wurde die Stammkultur der Hefe in wuchsstofffreier Nährlösung 
gezogen. Damit die Hefe darin überhaupt anwuchs, war es nötig, immer sehr viel 
Zellen in die frische Nährlösung zu übertragen; sonst fand überhaupt keine Ver- 
mehrung der Zellen statt. Trotz reichlicher Aussaat dauerte die ua lange. 
Die Hefezellen zeigten bald deutliche Degenerationsersch 

Deshalb wurde Pen un on dr PES ta shale WER EL page, der eine 
bestimmte Menge Wuchsstoff beigegeben war. Als solchen verwendete ich den Extrakt 
von Boletus edulis. So bekam man bei Überimpfen nur geringer Mengen Zellen 
(1 Ose) in einem Tag schon ein so starkes Anwachsen der Kultur, daß sie zur An- 


legung der Verdünnung geeignet war. 
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Dauernd verträgt die Hefe besonders eine viel Wuchsstoff enthaltende Nähr- 
lösung nicht. Es bilden sich vielfach, wahrscheiniich infolge zu starken Teilungs- 
wachstums, abnorm kleine Zellen aus, die sich stärker als die anderen teilen. 
Manchmal kann dann auch wieder das Gegenteil beobachtet werden, besonders große 
Zellen, deren Teilungswachstum viel langsamer als der Durchschnitt ist. Die durch- 

Zellgröße nimmt vielfach ab und die Zellen degenerieren nach einiger Zeit. 
Die Hefezellen scheinen eben ein übermäßig gefördertes Teilungswachstum auf 
längere Dauer nicht ohne Einschaltung einer Ruhepause zu ertragen. Eine nähere 
Untersuchung dieser Tatsache lag jedoch nicht im Plane unserer Arbeit. Je oe md 
die Konzentration des Wuchsstoffes, desto rascher machen sich die Schä 
der Hefe bemerkbar. Zuerst verwendete ich 5% Pilzextrakt enthaltende Nährlösung, 
nahm zu den Versuchen eine 1 Tag alte Kultur und impfte auch die Stammkultur 
täglich über. 

Aus dem oben angegebenen Grund ging ich zu 1%, dann meist zu !/,% Lösung 
über. Die darin kultivierte Hefe impfte ich alle 2 Tage weiter. Zu den Versuchen 
verwendete ich 1 Tag alte Kulturen. Von Zeit zu Zeit, wenn das Aussehen der 
Hefezellen schlechter wurde, impfte ich sie auf festen wuchsstofffreien Nährboden 
über, und zwar auf reine HiseLunp-Nährlösung + 10% Gelatine, wobei sie sich 
bald erholten. 


c) Schwankungen in der Generationsdauer bei Versuchen und Kontrollen. 

Schwankungen bei den Versuchen. 

Bei den Versuchen, also in wuchsstoffhaltiger Nährlösung, sind die 
Schwankungen gering. Sie betragen bei Zugabe gleicher Mengen eines 
Wuchsstoffes nur einige Zehntelstunden, so daß die einzelnen Ergebnisse 
auch von verschiedenen Tagen gut vergleichbar sind. 

So betrug beispielsweise bei den Versuchen, in welchen !/,% (2 ccm Ng! 
+ 0,01 cem E.) gewöhnlicher, wäßriger Pilzextrakt (10g Pilz/100 ccm 
Wasser) der Nährlösung zugesetzt wurde, die Generationsdauer in 
Stunden: 3,6, 3,87, 3,93, 3,95, 3,96, 4,04, 4,07, 4,48, 4,59. Die Abwei- 
chungen vom Mittelwert (4,05), in Prozenten ausgedrückt, sind also 
folgende: 11,1%, 4,4%, 2,9%, 2,4%, 2,2%, 0,2%, 0,4%, 10,6%, 13,3%. 

Als Hauptursache dieser Unterschiede ist wohl der verschieden gute 
physiologische Zustand der Hefezellen an den einzelnen Versuchstagen 
anzusehen. (Darüber wurde oben bei den Kulturbedingungen ausführlich 
gesprochen.) Ferner ist noch der Fehler in Betracht zu ziehen, der beim 
Abmessen von so geringen Wuchsstoffmengen mit der Pipette unterlaufen 
und Tausendstel Kubikzentimeter betragen kann. Bei den quantitativen 
Versuchen mit Boletus und ebenso mit Harn wurde allerdings dieser Fehler 
durch Herstellung entsprechend starker Verdünnungen möglichst ver- 
mieden. Aus diesen beiden Fehlerquellen sind die geringen Schwankungen 
leicht erklärlich. 


Schwankungen bei den Kontrollversuchen : 
Die Schwankungen der Generationsdauer in der wuchsstofffreien 
Nährlösung der Kontrollen sind bedeutend größer. In den meisten Ver- 


1 Ng = Nährlösung, E. = Pilzextrakt. 
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suchen betrug die Generationsdauer zwischen 7 und 12 Stunden, doch kann, 
wie weiter unten näher ausgeführt werden wird, die obere Grenze bedeu- 
tend überschritten werden. Als niedrigsten Wert erhielt ich in einem Fall 
eine Generationsdauer G = 6,4 Stunden. Da nun auch dieser ausnahms- 
weise niedrige Wert der Kontrolle immer noch um 2 Stunden von den 
Ergebnissen in wuchsstoffhaltiger Nährlösung abweicht, fallen also diese 
auf jeden Fall außerhalb der Variationsbreite der Generationsdauer der 
Kontrollen. Die großen Unterschiede in der Generationsdauer in wuchs- 
stofffreier und wuchsstoffhaltiger Lösung ließen in den einzelnen Ver- 
suchen nie einen Zweifel, ob eine Wuchsstoffwirkung vorlag oder nicht. 
Daher beeinträchtigen die Schwankungen der Generationsdauer der 
Kontrollversuche die Brauchbarkeit der Versuchsergebnisse in keiner Weise. 
Sie seien hier nur deshalb so ausführlich behandelt, weil sich daraus wieder 
Schlüsse auf das Hefewachstum in bezug auf das Biosproblem ergeben. 

Es sei also hier die Generationsdauer der Hefe in der wuchsstofffreien 
Nährlösung der Kontrollen besprochen, und zwar zuerst a) bei den An- 
fangsversuchen, wo auch der Hefestamm in rein synthetischer Nährlösung 
gezogen wurde, dann b) bei den übrigen Versuchen, wo die Kultur des 
Hefestammes in wuchsstoffhaltiger Nährlösung erfolgte und die Hefe 
nur zu den Kontrollversuchen in wuchsstofffreie synthetische Nährlösung 
übergeimpft wurde. 

a) Solange ich die Hefe in wuchsstofffreier Nährlösung von READER 
zog, bekam ich für die Generationsdauer der Kontrollen 2 Extremwerte 
von 6,97 also rund 7 Stunden und 13,5 Stunden. Die meisten Werte lagen 
bei 9 und 10 Stunden. In ein paar Versuchen, wo die Generationsdauer 
größer war (18 Stunden am 20. 12., ebenso bei den letzten Versuchen 
mit READERscher Nährlösung), zeigten die Hefezellen sehr starke Degenera- 
tionserscheinungen und waren zum Teil abgestorben, so daß diese Versuche 
überhaupt nicht verwendet wurden. 

b) Seitdem ich die Hefe in wuchsstoffhaltiger Nährlösung kultivierte 
und nur zu den Versuchen in wuchsstofffreie Lösung überimpfte, wurden die 
Schwankungen der Generationsdauer der Kontrollen noch größer. Solange 
ich die Hefe in 5% Wuchsstoff enthaltender Nährlösung zog, bekam ich 
meist Schwankungen von 61/,—13 Stunden. Seitdem ich aber 1/,% Nähr- 
lösung verwendete, teilten sich die Zellen, trotz sehr guten Aussehens, in 
17 Stunden vielfach überhaupt nicht. Erst im Laufe von 2—3 Tagen 
traten schwache Zellteilungen auf, andere Zellen blieben überhaupt 
ungeteilt (letzte Harnversuche, Versuche mit frischen Pilzen). 

Zur Erklärung dieser Tatsache muß ich kurz das Biosproblem berühren, 
welches besagt, daß die Hefe in rein mineralischer Nährlösung nicht 
teilungsfähig ist, daß vielmehr zu ihrem Wachstum außer den anorganischen 
Nährsalzen und dem Zucker noch ein unbekannter organischer Stoff, 
das „Bios‘‘ (WıLDIERsS) notwendig ist. Dieser Stoff ist im Hefeextrakt 
selbst vorhanden, kann also von der Hefe selbst gebildet werden. Nur 
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wenn sehr viel Hefe in eine rein mineralische Nährlösung geimpft wird, 
entsteht genug von dem Wuchsstoff, so daß eine Vermehrung stattfinden 
kann. Sie erreicht allerdings nie einen solchen Grad, daß eszu einer Gärung 
kommt. Wird jedoch die Hefe in Ein-Zellkulturen gezogen, so findet 
keine Zellteilung statt. (WiLpIERs, 1902; LINDNER, 1919 und andere.) 

Laxroıx (1928), der den Hefestamm in bierwürzehaltiger Nährlösung 
kultivierte und zu den Versuchen mit Ein-Zellkulturen in wuchsstoff- 
freie Nährlösung überimpfte, bekam für die Zellen ohne Wuchsstoff- 
zusatz G ) 100 Stunden. Hingegen fanden PRINGSHEIM (1916) und 
LEPESCHKIN (1924), daß wiederholtes Überimpfen der Hefe in rein 
mineralische Nährlösung (N-Quelle mineralisch) zu einer Gewöhnung der 
Hefe führt, so daß die einzelnen Zellen Wachstumsfähigkeit bekommen. 

Für die Ergebnisse meiner Kontrollversuche gibt es also folgende 


So lange die Hefe in mineralischer Nährlösung gezogen wurde, (V,—V,,), 
zeigten die Kontrollen ein, wenn auch langsames Teilungswachstum, was 
darauf zurückzuführen sein wird, daß die Hefezelle selbst die Fähigkeit 
gewonnen hat, zu schwachem Teilungswachstum ausreichende Wuchs- 
stoffmengen zu bilden. Da die Hefe in rein mineralischer Nährlösung 
unter ungünstigen Verhältnissen stand, treten die individuellen Schwan- 
kungen viel stärker hervor. Daher ergeben die aus 20—40 Zellen gebildeten 
Mittelwerte noch kein einheitliches Ergebnis. Kamen die Zellen aber, 
wie das bei meinen späteren Versuchen der Fall war, von einer günstigen 
wuchsstoffhaltigen plötzlich in wuchsstofffreie Nährlösung, so traten 
vielfach überhaupt keine oder erst sehr spät Teilungen auf, da der Hefe 
die Fähigkeit fehlte, zu einem Teilungswachstum ausreichende Wuchs- 
stoffmengen selbst zu bilden. 

Solange ich die Hefe in 5% Wuchsstoff kultivierte, kam freilich 
beim Überimpfen immer eine kleine Menge Wuchsstoff mit in die Nähr- 
lösung, so daß schwaches Teilungswachstum 6'/,—14 Stunden zu beob- 
achten war. Daß dies der Grund für das auftretende Teilungswachstum 
ist, ist aus folgendem zu sehen. War die Hefe, als ich die Zellen in !/,% 
Wuchsstofflösung kultivierte, wenig angewachsen, und mußte ich daher, 
um die gewünschte Dichte der Hefesuspension zu erhalten, mehrere Ösen 
überimpfen, so bekam ich bei den Kontrollen auch hier Teilungswachstum. 
Je mehr Ösen ich überimpfte, desto niedriger war die Generationsdauer. 
Die hier auftretenden starken Schwankungen in der Generationsdauer 
sind nun auch erklärlich; denn die beim Impfen übertragenen Wuchs- 
stoffmengen sind bei den einzelnen Versuchen natürlich verschieden. 

Diese Methoden der Ein-Zellkulturen bietet besonders für Unter- 
suchungen über Hefewachstum und Wuchsstoffwirkung, wie in dieser 
Arbeit, große Vorteile gegenüber anderen Methoden, da hier die gegen- 
seitige Beeinflussung der Zellen ausgeschaltet ist. Auch kann man durch 
die mikroskopische Beobachtung der Hefe nach dem Aussehen und Ver- 
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halten den Zustand der einzelnen Zellen beurteilen und auftretende Ver- 
änderungen leicht feststellen. Günstig ist auch, daß die Versuchsdauer 
so kurz ist, und man je nach der Stärke der Teilungsintensität auch schon 
nach wenigen Stunden ein klares Ergebnis erhalten kann. 


d) Ausführung der makroskopischen Versuche. 

Ob in einer Nährlösung Wuchsstoff vorhanden ist oder nicht, zeigt 
sich auch makroskopisch deutlich nach 1—2 Tagen, weshalb gelegentlich 
auch diese Methode angewendet wurde. g 
Dazu wurden die Eprouvetten mit der 
zu untersuchenden Nährlösung mit Hefe 
geimpft, bei 22° meist 2 Tage kultiviert, 
dann photographiert. Dort, wo Wuchs- 
stoff vorhanden war, zeigte sich immer 
starkes Anwachsen der Hefe, so daß die 
Nährlösung beim Schütteln stark trüb 
wurde, während die wuchsstofffreie Nähr- 
lösung stets klar blieb 1. 





in Stunden 


A. Hefeversuche. 


a) Versuche mit dem Extrakt von 
Boletus edulis. 


Ausgehend von den Versuchen NIELS 
NIELSENs (1932), der im Extrakt getrock- 
neter Herrenpilze (Boletus edulis) einen 
Avena - Wuchsstoff nachgewiesen hat, 4005 | 
untersuchte ich nun, ob dieser Extrakt pe: - y 
auch das Hefewachstum beeinflußt. - 

Der Extrakt wurde immer in der Weise hergestellt, daß je 10g zerkleinerter getrock- 
neter Pilze (lufttrocken) mit 100cem Aqua dest. aufgekocht wurden; die Flüssigkeit 
wurde hierauf abfiltriert und sterilisiert. Davon wurde zu einer bestimmten 
Menge Nahrlésung eine bei den einzelnen Versuchen angegebene Menge hinzugefügt 
(meist 0,01 com Extrakt auf 2 com Nährlösung = Ng), diese Lösung mit Hefe geimpft 
und damit der Versuch angesetzt. Nachdem die ersten Orientierungsversuche eine 
starke Herabsetzung der Generationsdauer durch den Pilzextrakt ergeben hatten, 
wurde die Wirksamkeit in verschiedenen Verdünnungen untersucht. 

Das zusammenfassende Ergebnis (Tabelle 1) wurde in einer Ver- 


dünnungskurve (Abb. 1) dargestellt. 
r . GK (Kontrolle) 

e (Effekt) ist der Wert des Verhältnisses "GV (Versuch) ' Dieses e gilt natürlich 
nur unter der Voraussetzung einer Generationsdauer der Kontrolle von 12 Stunden 
12 Min., nicht aber etwa auch für Bedingungen, unter denen die G ti 
von vornherein andere Werte erreicht. 

1 Ein Nephelometer, das wegen seiner wesentlich größeren Empfindlichkeit 
zweifellos mit Vorteil zur makroskopischen Untersuchung herangezogen werden 
könnte, stand mir nicht zur Verfügung. 
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Tabelle 1. 
2 com Ng + Gin GK 2 com Ng + Gin GK 
en Stunden | © = ( Range Stunden | © = (Sy) 
0 Kontrolle 12,2 1 0,01 3,80 3,21 
0,0005 7,95 1,5 0,02 3,30 3,69 
0,001 6,10 2 0,03 2,70 4,5 
0,005 4,95 2,46 0,04 2,63 4,68 


Wie man sieht, ist der Extrakt schon in sehr schwacher Konzentration 
wirksam. Ein Extrakt von 0,0025% oder — anschaulicher dargestellt — 
ein Extrakt aus 1g Pilz zu 40 Liter Nährlösung hinzugefügt, ruft bereits 
eine erhebliche Förderung des Teilungswachstums hervor. 

Die Kurve sinkt anfangs sehr steil ab, läuft dann aber fast horizontal 
aus. Zusatz größerer Extraktmengen bewirkt, wenn eine gewisse Kon- 
zentration erreicht ist, keine weitere Herabsetzung der Generationsdauer 
mehr. 


Da das im Handel erhältliche Pilzmaterial nicht frei von Madengängen war, 
drängte sich der Verdacht auf, ob nicht die in den Pilzen vorhandenen Verunrei- 
nigungen, besonders tierische Reste oder Fraßstellen, die Wachstumsförderung 
bewirkten. Es wurde daher Extrakt von stark verunreinigten Pilzen und solcher 


von so weit als möglich 





Tabelle 2. reinen in der oben ange- 
G: in Stunden gebenen Weise hergestellt 
2 ccm Ng + 0,01 com angeg. woo = und untersucht. 





Das Ergebnis zeigt, 
Extrakt ini Pilze . . 4,07 9,00 daß kein ins Gewicht fal- 
Extrakt mn ah Pilze . 3,90 11,00 lender Unterschied in der 

Differenz 0,17 Wirkung beider Extrakte 
vorhanden ist, daB also die 


wachstumsfördernde Wirkung vom Pilz selbst und von keinem Fremdkörper 
stammt. 


Da durch die mitgeteilten Versuche die Anwesenheit eines auf die Hefe 
wirksamen Wuchsstoffes bei Boletus festgestellt war, handelte es sich 
darum, ihn näher zu kennzeichnen. Es war von vornherein mit verschie- 
denen Möglichkeiten zu rechnen. Es wäre möglich, daß es sich um den 
von NIELSEN für unseren Pilz festgestellten Avena-Wuchsstoff handelt; 
es war aber auch denkbar, daß es sich um einen Wuchsstoff der B- 
Gruppe handelte, daß also Boletus wie Rhizopus suinus (NIELSEN) über 
beide Wuchsstoffe nebeneinander verfügt, oder daß der Hefewuchsstoff 
von beiden verschieden ist. 

Es mußten daher zunächst die Thermostabilität und die charakteri- 
stischen Lösungsverhältnisse festgestellt werden. 


Versuche über Hitzebeständigkeit. 


Daß der Stoff thermostabil (100°C) sein müßte, war bereits gegeben 
durch die Art seiner Extraktion. Nun stellte ich Versuche an, ob er durch 


1 G Generationsdauer; V Versuch; K Kontrolle. 
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Eindampfen zerstört oder geschädigt wird. Es wurden 2 Versuche mit 
verschiedenen Pilzextrakten durchgeführt, wovon immer eine bestimmte 











Menge eingedampft und 

wieder in der ursprüng- Tabelle 3. 

lichen Wassermenge ge- 2 ccm Ng + 0,01 com angeg. G in Stunden 

lést wurde. Extrakt vı v2 
DieVersucheergeben jytrakt eingedampft... . | 4,25 | 4,11 

klar, daß der wirksame Extrakt nicht eingedampft . 3,95 4,48 

Stoff nicht zerstért wird Kontrolle......... 13,50 9,73 








und auch keine Schädi- 
gung erfährt. Der Hefewuchsstoff teilt somit die Eigenschaft der Thermo- 
stabilität mit anderen bekannten Stoffen ähnlicher Wirkungsweise. 


Versuche über die Alkohollöslichkeit. 


10 g Pilze wurden mit 100 com Aqua dest. extrahiert, der Extrakt eingedampft, 
hierauf mit 87% Alkohol versetzt (nach Angabe von NıELsen, 1932). Die Alkohol- 











Tabelle 4. 
2 cem Ng + 0,01 com angeg. Extrakt a 
1. Gewöhnlicher wässeriger Pilzextrakt . . . 3,87 9,86 
2. Alkohollöslicher Extrakt . . . . . . . . 4,00 8,14 
3. Alkoholunlôslicher Rückstand . . . . . . 12,5 10,23 








lösung wurde abfiltriert, zum unlöslichen Rückstand nochmals Alkohol (87%) 
hinzugegeben und wieder abfiltriert. Nun wurden die Lösung und der Rückstand 
eingedampft, in je 100 cem Aqua destillata auf- 
genommen und untersucht. 

Aus dem Versuch ergibt sich, daß der 
Pilzwuchsstoff in Alkohol (87%) vollkommen 
löslich ist. Das Ergebnis ließ sich auch makro- 
skopisch bestätigen. 


Die Eprouvetten, in denen die Verdünnung 
zum Versuch angesetzt wurde, wurden im Thermo- 
staten bei einer Temperatur von 21°C aufgehoben 
und nach 24 Stunden photographiert (Abb. 2). 
In 1 (unbehandelter Pilzextrakt) und 2 (alkohol- 
löslicher Extrakt) war die Hefe, stark ange- 
wachsen, so daß die Nährlösung beim Schütteln Abb. 2. Alkohollöslichkeit des 
getrübt wurde, während in 3 (alkoholunlöslicher nn et ES 
Rückstand) nur sehr spärliches Hefewachstum zu „ehandeltem Boletus - Extrakt; 
beobachten war und die Lösung fast vollkommen 2, alkohollöslichem Extrakt; 
klar blieb. 3. alkoholunlöslichem 

Rückstand. 





Versuche über Ätherlöslichkeit. 
Da die Möglichkeit vorlag, daß der Wuchsstoff durch die im gewöhn- 
lichen Äther vorhandenen Peroxyde geschädigt wurde, wurden die Äther- 


Planta Bd. 22. 36 
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ausschüttelungen mit vollkommen reinem, peroxydfreiem Äther durch- 
geführt!. 

Es wurden immer 10 ccm Substanz im Schiitteltrichter mit 10 cem Äther abso- 
lutus kräftig durchgeschüttelt und zum Absetzen einige Zeit beiseite gestellt. Wenn 
starke Schaumbildung eintrat, wurde die Äthermenge auf 20-25 oem erhöht, da sonst 
eine Trennung der beiden Flüssigkeiten nicht möglich war. Die wässerige Schicht 
der ursprünglichen Substanz wurde in einen Erlemeyerkolben abgelassen, dann 
die Ätherschicht durch die Eingußöffnung ebenfalls in einen Kclben gebracht. Vom 
wässerigen Teil wurde der Äther auf dem Wasserbad abdestilliert und dann wurde 
der Extrakt noch einige Zeit auf dem Wasserbad ohne Kühler zum gänzlichen Aus- 
dampfen des Äthers erwärmt. Zur Äth hüttelung wurden 10 com Wasser zu- 
gefügt und dann der Äther ebenfalls auf dem Wasserbad abdestilliert. Hierbei lösten 
sich die in den Äther übergegangenen Substanzen wieder im zugefügten Wasser. 
Auch diese Lösung wurde noch einige Zeit ohne Kühler auf dem Wasserbad erwärmt. 

Auf diese Weise wurden folgende Extrakte hergestellt und untersucht (Tabelle 5). 
Die Extrakte I wurden aus gepulverten Pilzen hergestellt, während zu den Extrak- 
ten II wie gewöhnlich ungepulverte Pilze verwendet wurden. Hier wurden aus dem 
wässerigen Rückstand durch eine zweite Ausschüttlung die Extrakte a, b,c gewonnen. 

















Tabelle 5. 

2 ccm Ng + 0,01 com angeg. Extrakt > = Tun 
a ee.» rn 1eme ee 8,00 10,60 
B. Wässeriger Rückstand . . . . . . . . . . . . . 3,98 12,54 

II. 1. Unbehandelter wässeriger Pilzextrakt (Kontrolle) . 3,87 - 
du ch of so. Wei 9,90 10,2 
3. Wässeriger Rückstand . . . . . . . . . . . . . 3,63 13,8 
Besen bastbiqns mukiisigu, vus 1% à 10,98 11,87 
3b. Wässeriger Bückstend sus 6. 6s se ee 3,85 9,30 

3c. Schaumige Mittelschicht zwischen den Schichten a 

een + wien 8,97 10,00 





In I. A sehr schwache Triibung, Hefe etwas angewachsen, 
B starke Trübung, Hefe stark angewachsen; 
IL. 3a keine Trübung, Hefe noch nicht angewachsen, 
3b starke bs ne stark ee ; 
3c schwache ,, er etwas " k 


Dieser Versuch führte also zu dem Ergebnis, daß der wirksame Stoff 
nicht ätherlöslich ist. Der Wuchsstoff blieb in der wässerigen Schicht 
(II3b), war nur in der angrenzenden Schaumschicht (II 3c) in Spuren nach- 
zuweisen. Diese Zwischenschicht wurde bei den folgenden Ausschütte- 
lungen weggelassen. Die Ätherschicht (II 3a) war vollständig frei von 
Wuchsstoff. In I waren dadurch, daß die Schichten A und B an- 
einandergrenzten, geringe Mengen im Âtherextrakt B wirksam. 

Es war noch die Möglichkeit vorhanden, daß der Stoff in stark saurer 
Lösung in Äther überging. Derfrische Pilzextrakt zeigte allerdings ohnehin 

1 Herr Prof. A. Zınke& ließ in liebenswürdiger Weise diese Ätherausschüttelungen 
in seinem Institut von Herrn Magister DREWENY durchführen. Auch an dieser 
Stelle möchte ich beiden Herren meinen Dank aussprechen. 
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schwach saure Reaktion, die aber bei der Ätherextraktion beim Kochen 
leicht verloren ging. Es wurden also neue, mit Essigsäure angesäuerte 


Extrakte hergestellt in 
derselben Weise wie 
oben, und zwar 

I. die wässerige Lö- 
sung nach dem An- 
säuern sofort mit Äther 











ausgeschüttelt ; 
II. der Extrakt zu- 





Tabelle 6. 
2 ccm Ng + 0,01 ccm der angeg. G in Stunden 
Extrakte Vv K 
I. Wässeriger Rückstand . . 3,97 6,86 
Ätherschicht . . . . . . 8,80 8,42 
II. Wässeriger Rückstand . . 4,40 6,40 
Atherschicht . . . . . . 6,40 7,02 





erst durch Alkoholausschüttelung gereinigt, dann angesäuert und extra- 
hiert. Diese 4 erhaltenen Extrakte wurden nun auf ihre Wuchsstoff- 


wirkung untersucht (Tabelle 6). 


Ein makroskopischer Versuch (Abb. 3) bestätigt das Ergebnis. 


Der Kontrollversuch (1) und der Ver- 
such mit dem ätherlöslichen Extrakt (4) 
zeigt nach 48 Stunden noch kein’ An- 
wachsen der Hefe, während im Versuch 
mit dem unbehandelten Extrakt (2) und 
dem ätherunlöslichen Rückstand (3) starke 
Trübung durch die sich intensiv teilenden 
Zellen auftritt. 

Es geht also auch in saurer Lösung der 
Wuchsstoff nicht in Äther über, sondern er 
ist, wiedieobenangegebenenVersucheüber- 
einstimmend zeigen, in Äther unlöslich. 

Zusammenfassend ergibt sich somit, daß 
der in Boletus vorhandene Hefewuchsstoff 
keinesfalls Auxin sein kann, sondern wahr- 
scheinlichden B-Wuchsstoffenzuzurechnen ist. 





Abb. 3. 
Ätherunlöslichkeit des Boletus - 
Wuchsstoffes. 1. Hefekultur ohne 
Wuchsstoffzusatz(Kontrolle); 2. bei 
Zusatz von unbehandeltem Boletus- 
Extrakt; 3. von ätherunlöslichem 
Rückstand; 4. von ätherlöslichem 

Extrakt. 


Versuche über Oxydationsbeständigkeit. 

Jetzt blieb noch die Oxydationsbeständigkeit zu untersuehen. Dazu 
wurden Extrakte in folgender Weise behandelt. Es wurden 1. 4 ccm 
Wuchsstoff mit 1 ccm H,O, direkt über der Flamme auf 4 ccm eingekocht, 
2. dieselbe Menge auf dem Wasserbad bis zur Trockne eingedampft und 
wieder in 4 ccm Wasser aufgelöst. Die Ergebnisse waren entgegengesetzt, 
der nach 2. behandelte Extrakt zeigte starke Wuchsstoffwirkung, während 
der gleichzeitig angestellte Versuch mit einem ausgekochten Extrakt 
vollkommen negativ ausfiel. Um zu ergründen, ob vielleicht durch die 
intensivere Hitzewirkung beim Kochen in der Gasflamme doch eine oxy- 
dative Zerstörung des Wuchsstoffes stattfindet, während er beim Erhitzen 
auf dem Wasserbad unverändert bleibt, wurde noch eine 3. Versuchsreihe 
angesetzt, und zwar 4cem Extrakt mit 1 ecm H,O, zuerst über der Flamme 

36* 
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auf 4 ccm, hierauf auf dem Wasserbad vollständig eingedampft und wieder 
in 4cem Wasser aufgenommen. Die Ergebnisse sind auf Tabelle 7 
zusammengestellt. 


Tabelle 7. 





—— 2 com Ng + 0,01 com angeg. Extraktmenge Ergebnis 





Reine Nährlösung ohne Wuchsstoffzusatz . . 

Kontrollen | Wasseriger Pilsextrakt . - - - - - - - . . 
4 cem Pilzextrakt + 1 com H,O, vollkommen eingedampft 
und wieder in 4ccm Wasser nommen ..... 
4ccm Pilzextrakt + 1ccm H,0, ii der Flamme ein- 
ne ee — 
4ccm Pilzextrakt + 1 ccm H,O, über der Flamme ein- 
gekocht auf 4 ccm, hierauf vollkommen eingedampft 
und wieder in 4 cem Wasser gelöst . . . . . . . . . a 


+ Wuchsstoff vorhanden, also die Hefe nach 48 Stunden stark angewachsen, 
die Nährlösung infolgedessen trüb; — kein Wuchsstoff im Extrakt vorhanden, die 
Nährlösung blieb daher klar. 


eo a Oh 
+ +1 








Es ergibt sich folgendes: Wenn man 4 ccm Pilzextrakt mit 1 cem H,O, 
versetzt, hierauf, um das H,O, aus der Lösung zu entfernen, direkt über der 
Flamme auf 4 cem einengt, bekommt man keine Wuchsstoffwirkung. 
Dampft man hingegen den mit H,O, versetzten Extrakt vollkommen ein 
oder kocht man ihn zuerst auf 4 ccm über der Flamme ein und dampft 
ihn dann ein und löst ihn in 4 cem Wasser auf, so erhält man in beiden 
Fällen starke Förderung des Hefewachstums, also volle Wuchsstoff- 
wirkung. 

Der im Boletus-Extrakt vorhandene Hefewuchsstoff ist somit oxyda- 
tionsbeständig und stimmt also auch in dieser Eigenschaft mit den 
B-Wuchsstoffen NIELSENs überein !. 

Die bisher angeführten Versuche wurden alle mit getrockneten Pilzen 
durchgeführt. Da die Möglichkeit bestand, daß der Wuchsstoff erst beim 
Trocknen des Pilzes gebildet wurde, wurde zum Schluß noch frisches 
Pilzmaterial, und zwar getrennt 1. Hymenium, 2. Hut ohne Hymenium 
und 3. Stiel auf den Wuchsstoffgehalt untersucht. Es wurden je 
100 g Pilz mit 100 ccm Wasser extrahiert. (Diese Menge entspricht unge- 
fähr dem sonst verwendeten Mengenverhältnis 10 g getrocknete Pilze, 
100 cem Wasser.) (Tab. 8.) 

1 Daß sich beim Kochen keine Wuchsstoffwirkung zeigte, könnte man auf noch 
vorhandene Spuren H,O, zurückführen, die natürlich schädigend auf das Hefe- 
wachstum einwirken, oder es wäre auch die Annahme möglich, daß der Wuchsstoff 
beim Erhitzen mit dem Oxydationsmittel eine labile chemische Verbindung eingeht, 
die bei völligem Eindampfen wieder zerfällt. Diese Ansicht wird dadurch gestützt, 
daß allein ausgekochtes H,O, zur wuchsstoffhaltigen Nährlösung zugegeben die 
Wuchsstoffwirkung nicht beeinträchtigt. Hier ist noch zu betonen, daß im Pilz- 
extrakt neben dem Wuchsstoff noch die verschiedensten anderen chemischen Stoffe 
in Lösung sind, was also die Bildung einer Komplexverbindung leicht vermuten läßt. 





Die Hefe als Indikator für Wuchsstoffe. 529 


Alle 3 Extrakte enthalten Wuchsstoff, und zwar in ziemlich gleicher 
Menge. Der Extrakt aus dem Hymenium zeigt den größten Wuchsstoff- 
gehalt, was aber aus der folgenden Berechnung des Trockengewichtes 
erklärlich ist, da das frische Hymenium wasserärmer als Stiel und Hut ist 
und daher mehr Sub- 














stanz zur Verwendung Zen > 

kam. Hymenium: 100g Le 3 = Gin Stunden 
Frischgewicht, 12,50 g 

Trockengewicht. Stiel  Stiel. . . . . . . 3,90 Keine Teilungen 
und Hut ohne Hyme- een = He ” 

nium: 100g Frischgee === “ ad 





wicht, 9,09 g Trockengewicht. Schließlich wurde noch untersucht, ob 
sich junge und alte Pilze in ihrem Wuchsstoffgehalt unterscheiden. 
Dazu wurde ein Extrakt aus frisch getrockneten Pilzen im üblichen 
Mengenverhältnis (10gPilze/100ccm 

Wasser) hergestellt (Tab. 9). Tabelle 9. 








Die Unterschiede sind nicht . 2ccmNg + 0,01 ccm 
bedeutend. In den alten Pilzen ist ___*nges-Extrakt Tr 
hier der Wuchsstoffgehalt sogar Kontolle . . . . . 84% der Zellen 
etwas höher als in den jungen. unge 
Kontrolle . . . . . 51% Zellen 
teilt 
b) Versuche mit Harn. ends PO... > | "#45 
Der überraschend hohe Gehalt Alte 1 Tae, 22 * 2 3,05 





des menschlichen Harns an Auxin. 
und die bekannte Tatsache, daB namentlich der Schwangerenharn reich 
an Sexualhormonen befunden wurde, veranlaBte mich, meine Unter- 
suchungen auch auf die Wirkung des Harns auf die Generationsdauer der 
Hefe auszudehnen. 

Eine Wirkung des Auxins war allerdings nach den vorhergehenden 
Versuchen mit Boletus nicht wahrscheinlich. Denn der von NIELSEN 
im Herrenpilz festgestellte Stoff mit den gleichen Löslichkeitsverhältnissen 
und derselben physiologischen Wirkung auf die Avenakoleoptile wie das 
Auxin, zeigt auf Hefe keinerlei Wirkung. Bei der Annahme, daß diese 
beiden Stoffe verwandt oder identisch sind, war eine Wirkung des Auxins 
also nicht zu erwarten. 

Die Untersuchungen wurden mit gewöhnlichem und mit Schwangeren- 
harn durchgeführt, um vielleicht vorhandene Unterschiede festzustellen. 
Ebenso wie bei den Versuchen mit dem Boletus-Extrakt wurde eine 
bei den einzelnen Versuchen angegebene Harnmenge der Nährlösung 
beigegeben. Verwendet wurden Morgenharn, da dessen Zusammen- 
setzung am meisten konstant ist 1. 

1 Die Harnproben bekam ich aus der Universitätsfrauenklinik durch liebens- 


würdige Vermittlung des Herrn Dozenten Dr. H. SEGMuND, dem ich auch hier 
meinen Dank aussprechen möchte. 
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Tabelle 10. Beide Zusätze bewirken eine 
2 G in Stunden starke Herabsetzung der Genera- 
ssansbéssns Vv K tionsdauer wie das Ergebnis der 
: ersten Versuche (Tab. 10) zeigt. 

S.H. frisch . . . . 10,0 s " 
. 10,33 Eine Wirkung der Sexual- 
N.S.H. frisch . . . 3,61 8,79 hormone wird dadurch unwahr- 
384 | 10,78 scheinlich, da N.S.H. eine min- 
ur mu ad N.S.H. Nicht- destens ebenso starke Wirkung 

; zeigt als S.H. 


Um zu zeigen, daß nicht der Harnstoff die Herabsetzung der Genera- 
tionsdauer bewirkt, wurde folgender Versuch gemacht (Tab. 11): 
Der Harnstoffzusatz, 











Tabelle 11. welcher der im Harn vor- 
Santis tiles G in Stunden kommenden Menge unge- 
v K fähr entspricht, bewirkt 
(5%) .. 11,30 10,89 keine Herabsetzung der 
Harnstof 8 Generationsdauer. 








Versuche über Hifzebestandigkeit. 

Ob der Harn beim $terilisieren seine Wuchsstoffwirkung verliert oder 
nicht, war auch praktisch wichtig zu erfahren, da der rohe Harn nur ganz 
frisch zu einmaligem Ver- 

















Tobplle 34% rs such geeignet war. Bei 

2cemNg+ ‘ = x längerem Stehenlassen war 

eine Beeinflussung des Er- 

ur ecm Er = ; 22 7,7 gebnisses durch Bakterien- 
0,01. N.S.H. steril 392 | 105 wirkung anzunehmen. 

0,001 „ S.H. roh. . 5,16 8,69 Der Versuch zeigt, daß 

oa ” a — oy ert ae durch Sterilisieren der Ge- 

east Cr ‘ u halt an wachstumsfördern- 


dem Stoff weder zerstört noch verringert wird (Tab. 12). 

Der N.S.H. ist ganz wenig stärker wirksam, was auf einen Konzentra- 
tionsunterschied oder auch auf einen individuellen Unterschied im Wuchs- 
stoffgehalt zurückzuführen ist. 

In den nun folgenden Versuchen wurde die Widerstandsfähigkeit 
des Harnwuchsstoffes gegen Kochen untersucht. Der Harn wurde auf 

das halbe Volumen eingedampft, 














Tabelle 13. - dann wieder aufdie ursprüngliche 

Stunden Menge gebracht und untersucht. 

re ie ag 2 « K Der wirksame Stoff im Harn 
ist also thermostabil (100° C). 

222 seh t = on Durch den Nachweis der Hitze- 
S.H. = eg 3,97 7,01 beständigkeit ist bereits bewie- 
S.H. gekocht 4,03 6,5 sen, daß der Wuchsstoff nicht 











Die Hefe als Indikator für Wuchsstoffe. 531 


mit dem Hypophysenvorderlappenhormon identisch sein kann, da dieses 
bereits bei 60— 70°C vollkommen zerstört wird (Tab. 13). 


Tabelle 14. 








Zu 2 cem Ng beigegebene | G in (5%) Zu 2cem Ng beigegebene| Gin |, _ ae 
Harnmenge in ccm Stunden GV Harnmenge in com Stunden GV 
N.S.H.: 0 Kontrolle | 13,33 S.H.: 0 Kontrolle 13,0 
0,0001 9,91 1,34 0,0001 11,0 1,18 
0,001 9,08 1,48 0,001 10,9 1,19 
0,01 4,1 3,24 0,01 6,6 1,97 
0,02 3,51 3,8 0,02 5,2 2,5 
0,05 3,15 4,29 0,05 3,9 3,33 
0,1 3,20 4,15 0,1 3,1 4,2 

















Die Verdünnungskurve (Abb. 4) zeigt einen ähnlichen Verlauf wie 
die des Pilzwuchsstoffes. Harn ist auch in sehr geringer Konzentration 
bereits wirksam ; 0,00005 ccm 
Harn/l ccm Nährlösung füh- 
ren bereits zu einer Herab- 
setzung der Generationsdauer. 

Der N.S.H. ist etwas star- 
ker wirksam als der §.H., 
was vermutlich auf einen ge- $ 
ringen Konzentrationsunter- & 
schied zurückzuführen ist. *& 
Besonders deutlich zeigt sich 






8 


die Differenz der Wirkungs- 
intensität in den starken Ver- 
dünnungen; sie ist hingegen 
bei einer Konzentration von 
0,1 ccm Harn/2 cem Ng bereits 
vollkommen verschwunden 
(Tab. 14). 

Versuche über Alkohollös- 
lichkeit. Harn in cem/&ccm Nährkösung 

Nach Angabe von ZONDEK pr 4. 
wurden zur Untersuchung der 
Alkohollöslichkeit von Hormonen 20 ccm Harn mit 80 com 96% Alkohol versetzt, 
24 Stunden stehen gelassen; dann wurde die Lösung vom gefällten Niederschlag 
durch Filtration getrennt. 











Der Rückstand wurde noch- Tabelle 15. 

mals mit Alkohol versetzt, G in Stunden 

der Alkohol wieder abfiltriert. Jen Fe HER om v K 

Hierauf wurde der Rückstand 

getrocknet und die alkoholi- N.S.H. alkohollöslich . . 3,44 8,22 

sche Lösung eingedampft und S.H. alkohollöslich . . . 3,86 6,57 

in je 20 com Wasser aufg- N.S.H. alkoholunlôslich . 8,14 7,03 
S.H. alkoholunlöslich . 7,11 7,14 








nommen (Tab. 15). 
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Der Harnwuchsstoff ist 


Tabelle 16. 
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also in Alkohol (78%) vollkommen löslich. 


Mit einer neuen Harnprobe wurde dieser Versuch unter anderer 


Anordnung wiederholt. 








2 com Ng + 0,02 com 






























in 96% Alkohol bewiesen. 





Der Harn wurde zuerst 

© in Stunden eingedampft, hierauf mit 96% 
= x Alkohol versetzt, die Lésung 
vom Riickstand getrennt, bei- 

4,08 11,10 des eingedampft and in der 
10,24 10,05 urspriinglichen Menge Wasser 





gelöst (Tab. 16). 


Mit diesem Versuche war nun auch die Löslichkeit des Harnwuchsstoffes 


Versuche über Ätherlöslichkeit. 
Zur Untersuchung der Ätherlöslichkeit wurde der Harn mit Äther 
extrahiert auf die gleiche Weise wie vorher der Extrakt von Boletus 

















Tabelle 17. 

2 com Ng + 0,01 ccm G in Stunden 

Vv K 
DS US SR ee 4,22 13,03 
S.H. à COS 12,28 10,44 
S.H. wässeriger Rückstand . 4,35 13,53 
Du, ils 2 4,32 10,01 
atherléslich . . . . . . 12,70 12,32 
S.H. wässeriger Rückstand 4,44 11,30 


(s. 8.526). Der frische Harn reagiert schwach 
sauer, Pa = 6,2 (Mittelwert). Da aber dieser 
schwach saure Charakter bei der Äther- 
extraktion durch das Kochen bald verloren 
geht, wurde in den Versuchen (Tabelle 18) 








der Harn vor der Extraktion noch mit 
Essigsäure angesäuert, für den Fall, daß der Wuchsstoff nur in saurer 
Lösung in Äther übergeht. 
Der Versuch (Tab. 17) wurde makroskopisch wiederholt und das 
Ergebnis photographiert (Abb. 5). 
4 Eprouvetten wurden mit Hefe geimpft, und zwar 
1. Kontrolle 2 com Ng 
2. 2cem Ng + 0,01 com N.S.H. steril 
3. 2cem ,, + 0,01 com »  ätherlôslich 
4. 20cm ,, + 0,01 com >> ätherunlôslich 
In 1. und 3. wuchs die Hefe sehr schwach, die Lösung blieb klar, 
während sich in 2. und 4. infolge raschen Hefewachstums nach 24 Stunden 
bereits eine ziemlich starke Trübung zeigte. 
Das Ergebnis dieser Versuche ist eindeutig. Der Harnwuchsstoff 
ist sowohl in neutraler als auch in saurer Lösung in Äther unlöslich. 


4 
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Tabelle 18. Ätherextrakt angesäuert. 











2 ccm Ng + 0,02 com it I —__ 
Vv K nach 17,9 St. 

N.S.H. wässeriger Rückstand . 3,41 keine Teil 
N.S.H. âtherlôslich . . . . . . nur 27% der Zellen nur 15% der Zellen 

geteilt ilt 
N.S.H. âtherlôslich . . . . . . 12,20 12,31 
S.H.  ätherlôslich . . . . . . 16% der Zellen 18% der Zellen 

t 
S.H. ätherlöslih . . . . . . . 53,85 nur ix teilt 
S.H. wässeriger Rückstand . . 3,66 28% der Zellen 
geteilt 








Versuche über Oxydationsbeständigkeit. 

Die Versuche wurden auf die gleiche Weise wie bei Boletus mit der von 
NIELSEN angegebenen Menge H,O, angestellt. 

Das Ergebnis der unten angeführten Versuche zeigt eindeutig, ebenso 
wie beim Extrakt von Boletus, daß auch der im Harn vorkommende Hefe- 
wuchsstoff sauerstoffbeständig ist (Tab. 19). 











Tabelle 19. 
a Überall 2ccm Ng + 0,01 cem angeg. Extrakt Ergebnis 

1 Kontrolle 1. Reine Nährlösung : . . . . . . . . . . . = 

1 Kontrolle 2. Ng + gewöhnlicher Harn ......... + 

2 4 cem Harn+1ccm H,O, ganz eingedampft, in 4 ccm 
ig ee a DOS + 

2 4ccm Harn + 1 com H,O, eingekocht auf 4 cem ... . _ 

2 4cem Harn + 1ccem H,O, eingekocht und hierauf ganz 
eingedampft und in 4 ccm Wasser gelôst . . . . . - + 





+ Wuchsstoff vorhanden, Hefe nach 48 Stunden stark angewachsen, Ng 
dadurch trüb. — kein Wuchsstoff vorhanden, Hefe nicht merklich angewachsen, 
die Ng daher klar geblieben. 


Aus der Unlöslichkeit in Äther und der Oxydationsbeständigkeit 
ergibt sich für die nähere Charakterisierung des Harnwuchsstoffes 
folgendes: Er kann weder mit dem Auxin identisch sein, da dieses in 
Äther leicht löslich ist, ebensowenig auch mit dem Foilikulin, welches 
ebenfalls in saurer Lösung leicht in Äther übergeht. Daß nicht das Hypo- 
physenvorderlappenhormon der wirksame Stoff ist, wurde bereits bewiesen 
durch die Thermostabilität des Wuchsstoffes, ebenso durch seine Alkohol- 
löslichkeit. Denn das Hormon wird durch Alkohol quantitativ gefällt. 
Nach den bisherigen Ergebnissen wäre hingegen dieser Stoff der Wuchs- 
stoffgruppe B einzureihen, die nach NIELSEN dadurch sharakterisiert ist, 
daß die zugehörigen Stoffe thermostabil, alkohollöslich, ätherunlöslich 
und oxydationsbeständig sind und das Wachstum von Aspergillus niger 
fördern. Ebenso stimmt der Harnwuchsstoff mit dem oben beschriebenen 
Wuchsstoff von Boletus edulis überein, der ja wahrscheinlich der gleichen 
Wuchsstoffgruppe zuzurechnen ist. 
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HarTELIVs (1933) hat einen Stoff im Harn nachgewiesen, der das 
Wachstum von Aspergillus fördert und auch seinen Löslichkeitsverhält- 
nissen nach zur Gruppe der B-Wuchsstoffe gehört. 

Es ist somit sehr wahrscheinlich, daß derselbe Wuchsstoff oder doch 
dieselbe Wuchsstoffgruppe sowohl die Trockensubstanzvermehrung von 
Aspergillus, wie das Teilungswachstum der Hefe beschleunigt. 

Es müßte also auch der Rhizopusextrakt, in welchem NIELSEN zuerst 
die B-Wuchsstoffwirkung auf Aspergillus feststellte, auf die Hefe wirksam 
sein. Daher wurde dieser in der unten angeführten Weise untersucht. 
Es ergab sich, daß im Rhizopus ebenfalls ein ätherunlöslicher Stoff vor- 
handen ist, der starkes Hefeteilungswachstum hervorruft. 


c) Versuche mit Rhizopus suinus. 
Nach der von NIELSEN angegebenen Methode (1930) kultivierte ich Rhizopus 
suinus in flachen Petrischalen auf Filterpapier in folgender Nährlösung 


0,05% MgSO, 1% Ammontartrat 
0,05% KH,PO, 1 Tropfen 1% FeCl,/100 com Wasser 
1% Glukose 


Nach dem Beimpfen wird Rhizopus 7 Tage bei einer Temperatur von 25° C 
kultiviert, dann die Nährlösung vom Filterpapier und Mycelium befreit, 
auf '/, ihres Volumen eingeengt und untersucht (Tab. 20). 


























Tabelle 20. Nun wurde ein Ätherextrakt 
auf die gleiche Weise wie bei 
® G in Stund: 
2 cem Ng + 0,03 cem y “ = den Boletus- und Harnversuchen 
hergestellt und die Ätherlöslich- 
Rhizopus-Extrakt 3,3 9,93 keit festgestellt (Tab. 21). 
Tabelle 21. 
2 cem Ne + 0,03 com G in Stunden 
Vv K 
Rhizopus-Extrakt ätherlöslich - 8,9 8,6 
7 ss ätherunlöslich . . . 3,1 9,5 








Ein makroskopischer Versuch (Abb. 6) 
bestätigte die Unlôslichkeit in Âther. 


d) Versuche mit Hejeextrakten. 


Daß die Hefezelle selbst einen Wuchs- 
stoff bildet und enthält, der zu ihrem 
Teilungswachstum nötig ist, wurde von 
verschiedenen Forschern nachgewiesen 

(WıLvıers, Lakrorx u. a.). Zumeist 
en ge bet Zu. wurde dazu aus Hefezellen durch Kochen 
ee a en ein Extrakt dargestellt, der, zur Nähr- 

3. ätherunlöslichem Rückstand; lösung beigegeben, eine Wachstums- 


4. u  “ vs förderung zur Folge hatte. 
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Daß nun die Hefe bei Kultur in rein mineralischer Nährlösung nur dann 
nach dem Überimpfen Anwachsen zeigt, wenn man eine entsprechend 
große Menge Zellen überimpft, läßt darauf schließen, daß zwischen den 
einzelnen Hefezellen auf dem Weg durch die Nährlösung eine Art Korre- 
lation stattfinden muß, also daß in der Nährlösung der Hefekultur schließ- 
lich ein bestimmter Prozentsatz Wuchsstoff vorhanden sein wird. 

In den hier folgenden Versuchen wurde auch dieser Weg eingeschlagen : 

Je 5g Preßhefe wurde mit 100 cem destilliertem Wasser versetzt; einmal nach 
9 Stunden, das andere Mal nach 24 Stunden wurde die Flüssigkeit abzentrifugiert 
und sterilisiert. Ferner wurden zwei weitere Versuche angesetzt mit je 5g Hefe, 
100 com Wasser, dem noch je 5 g Glukose beigegeben war und wie oben behandelt. 
Schließlich wurden die zurückbleibenden Hefezellen mit destilliertem Wasser durch 
Kochen extrahiert, der Extrakt auch hier wieder durch Zentrifugieren von den 
Hefezellen befreit. 

Es kamen folgende Lösungen zur Untersuchung: 


























A: 5g Hefe + 100 cem Aqu.dest., nach 9 Std. abzentrifugiert und sterilisiert 
B: 5g Hefe + 100cem Aqu.dest., nach 24 Std. abzentrifugiert und sterilisiert 
C: 5g Hefe + 5g Glukose + 100 ccm Aqu. dest., nach 9 Std. abzentrifugiert 
und sterilisiert 2 
D: 5g Hefe + 5g Glukose + 100 ccm Aqu. dest., nach 24 Std. abzentrifugiert 
und sterilisiert 
E: Hefezellenrückstand von B + 40 com Aqu. dest. extrahiert 
F: > ” », D + 40 com LE ” 
Das Ergebnis ist in nachstehender Tabelle (Tab. 22) zusammengefaßt. 
Für einen 2.Versuch 
wurden die Extrakte TABIERE Se 
auf gleiche Weise her- G in Stunden 
gestellt. Der Erfolg war ss = 
ähnlich. Nur befand ccm Ng +0,1 cem Extrakt A | 6,16 | 12,21 
sich die Hefe in viel 2 "in. et „ on > À => 
ve i ” ” + > ” „ > sy 
schlechterem Zustand re Bi Re a seed ae 155 | 10.32 
als beim 1. Versuch, so, 2 „ „ + 0,025 „ re 4,29 
daß die Generations- 2 » + + 0,025 „ » = 4,90 
dauer hier in allen Fäl- 
len höher liegt (Tab. 23). Tabelle 23. 
Daß die Hefezelle 2ccemNg + 0,01 com G in Stunden 
selbst Wuchsstoff ent- ner E J 
hält, zeigen die Ver- putrakt A... . | 82 17,2 
suche E und F. Ebenso viel Zellen ungeteilt 
findet sich eine Herab- ” - ER ire 7,58 ee 
setzung der Genera- aus D... eae 12,4 








tionsdauer in den Ver- 
suchen A, B, D, hier ist also Wuchsstoff in der Lösung vorhanden; 
im Fall C hingegen nicht. 


1 Fast keine Teilung der Zellen. Hefe ohnehin schlecht und hier wahrscheinlich 
durch Ausscheidungsstoffe noch beeinflußt. 
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Man kann nun annehmen, daß dieser Stoff als normales Stoffwechsel- 
produkt von der intakten Zelle an die Nährlösung abgegeben wird oder 
aber, daß er erst aus toten Zellen, wie PRINGSHEIM auch vermutet, frei wird, 
oder zumindest erst nach schwerer Schädigung der Zellen in die Nähr- 
lösung exosmiert. Der Vergleich von Versuch A und C läßt auf letzteren 
Vorgang schließen, da wir im Fall A sicherlich mit einer Schädigung der 
Zelle, Permeabilitätserhöhung und dadurch erfolgende Diffusion des 
Wuchsstoffes in das umgebende Medium, zu rechnen haben. Im Versuch B 
hingegen ist das nicht der Fall, da hier die Hefe unter den normalen 
osmotischen Verhältnissen, wie sie der Nährlösung entsprechen, stand. 
Nach 24 Stunden zeigen beide Versuche B und D einen Wuchsstoffgehalt 
des Extraktes an, was ja bei der unverhältnismäßig großen Zahl der Hefe- 
zellen begreiflich ist, da sich nach dieser Zeit, wie auch das mikroskopische 
Bild zeigt, bereits viele degenerierte und tote Zellen in den Lösungen 
vorfinden. 

B. Avena-Versuche. 

Um die im Harn und in Boletus gefundenen Stoffe nach ihrer biolo- 
gischen Wirkung weiterhin zu charakterisieren, wurden Untersuchungen 
über ihren Einfluß auf das Wachstum der Avena-Koleoptile angestellt nach 
der von F. W. WENT (1927) und Köcı und HAAGEN Smir (1933) beschrie- 
benen Methode. Diese besteht im wesentlichen darin, daß wuchsstoff- 
haltige Agarwürfelchen einseitig auf dekapitierte Avena-Koleoptilen auf- 
gesetzt, einseitiges positives Streckungswachstum, daher eine Krümmung 
nach der wuchsstofffreien Seite zur Folge haben. Da wir den Großteil 
unserer bisherigen Kenntnisse über Wuchsstoffe dieser Methode verdanken 
und sie daher als bekannt vorausgesetzt werden kann, erübrigt sich hier 
ihre nähere Beschreibung. 

Versuche. 

Verwendet wurde zu den Versuchen SvaLörs ,,Sieges‘‘-Hafer. 

Begonnen wurde mit der Untersuchung von Harn und gewöhnlichem 
wässerigen Pilzextrakt (immer 10 g Pilz auf 100 ccm Wasser) (Tabelle 24), 
und zwar im Versuch 7 mit dem Extrakt aus frischen Pilzen. Zum Ver- 
such 8 wurden getrocknete Pilze vom Vorjahre verwendet. Für Versuch 9 
kam ein Extrakt von frisch getrockneten Pilzen zum Gebrauch. Hierauf 
wurden nochmals 2 Lösungen aus frisch getrockneten alten und ebensolchen 
jungen Pilzen bereitet und im Versuch 10 untersucht. 




















Tabelle 24. 
Zahl der Krüm- 
— Datum | Versuchs- Untersuchter Extrakt ——s- 
ummer pflanzen Mittelwert 
7 6.7. 20 Frische Pilze (nicht getrocknet) 0 
8 8.7. 26 Getrocknete Pilze vom Vorjahr 0 
9 11.7. 29 Frisch getrocknete Pilze 17°14’ 
10 13. 7. 32 Frisch getrocknete Pilze (alte Pilze) 12°52’ 
10 13. 7. Frisch getrocknete Pilze (junge Pilze) | 13°26’ 
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Die Versuche mit frisch getrockneten Pilzen fielen positiv aus, 
es zeigten sich starke Krümmungen bei den Versuchspflanzen. Der Ver- 
such 7 zeigte ein negatives Ergebnis, was mit der Angabe NIELSENs 
übereinstimmen würde, daß sich der Avena-Wuchsstoff nur in getrockneten 
Pilzen vorfindet. Der Versuch 8 blieb auch ohne Erfolg. Ob beim Ver- 
sagen das Alter der Pilze Schuld trug, wurde nicht weiter untersucht. 
Das Gesamtergebnis zeigte eindeutig das Vorhandensein eines Avena- 
Wuchsstoffes in Boletus. 

Ebenso übereinstimmend bewiesen die Versuche mit Schwangerenharn 
und mit Nichtschwangerenharn die Anwesenheit einer beträchtlichen 
Wuchsstoffmenge (Tabelle 25). 














Tabelle 25. 

Versuchs- Datum 12 Untersuchter Extrakt Krümmungs- 
nummer pflanzen Mittelwert 
3 22.6. 40 . Schwangerenharn 10°37’ 

4 24. 6. 10 aa 11°28’ 

7 27. 6. 27 9° 119 
6 LA 16 Pr 11°18’ 

2 19. 6. 30 Nichtschwangerenharn 8°48’ 

7 Nr 19 = 14°10’ 

8 | + 22 = 17018’ 














Als günstig erwies sich das vom 2. Versuch an durchgeführte Ansäuern 
der Lösungen mit 5% n- Essigsäure, welches auch Gleichheit der Be- 
dingungen mit den später untersuchten essigsauren Ätherextrakten 
schaffte. 

Als Kontrollversuch (Tabelle 26) wurden Agarwürfelchen untersucht, 
die zuvor in destilliertem Wasser, welches mit 5%iger n-Essigsäure an- 
gesäuert war, gelegen waren. Krümmungen blieben vollkommen aus, was 
bewies, daß weder Essigsäure imstande ist, solche hervorzurufen, noch daß 
im Agar selbst Wuchsstoffspuren vorhanden sind. 








Tabelle 26. 
Zahl de Krümm' 
LU Datum Verzuchs- Kontrollversuch Mittelwert: f 
4 24. 6. 21 Angesäuerte Agarwiirfel ohne 0 
Wuchsstoffzusatz 














Dieses Ergebnis war vorauszusehen, da ja durch Arbeiten von Köcı 
(Harn) und NıELSEN (Boletus) die Existenz eines Avena-Wuchsstoffes in 
beiden Lésungen bewiesen war, der aber im Gegensatz zu den auf die 
Hefe wirksamen B-Wuchsstoffen ätherlöslich ist. Die wiederholten Ver- 
suche mit diesen Extrakten dienten auch hauptsächlich zur vollkommenen 
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Einübung der Methode und zugleich als Kontrollen der parallel damit 
angestellten Untersuchungen der Ätherauszüge. 

Die Untersuchungen mit dem ätherlöslichen Extrakt und dem nicht- 
ätherlöslichen Teil ergaben beim Harn (Tabelle 27), ebenso bei Boletus 
(Tabelle 28) vollkommene Unwirksamkeit des nichtätherlöslichen Stoffes 
auf die Avena-Koleoptile. Der ätherlösliche Teil hingegen zeigte starke 
Wirksamkeit; nur in einem Fall (Tabelle 28, Versuch 12) kommt es bei 
70% der Keimlinge zu keinen Krümmungen. Die Ursache hierfür dürfte 
jedenfalls bei dem damals verwendeten Extrakt liegen. 


























Tabelle 27. 

Ver- Zahl der Krüm- 
suchs- | Datum | Versuchs- Verwendeter Extrakt mungs- 
nummer pflanzen Mittelwert 

5 27.6. 14 Schwangerenharn, ätherlöslich 11°16’ 
6 1.7. 18 Schwangerenharn, nichtätherlöslich 0° 
7 6.7. 22 Nichtschwangerenharn, nichtätherlöslich 0° 
9 11.7. 21 Nichtschwangerenharn, ätherlöslich 15°39’ 
12 16. 7. 28 Nichtschwangerenharn, ätherlöslich 12044’ 
Tabelle 28. 
Versuchs- pals ase Krümmungs- 
nummer | Datum Verne Verwendeter Extrakt Mittelwert 
11 15. 7. 16 a, Extrakt, ätherlöslich 7954’ - 
ll 15. 7. 20 Boletus-Extrakt, nichtätherlöslich 0° 
12 16.7. 26 Boletus-Extrakt, ätherlöslich nur 30% der 
Pflanzen 
gekrümmt 
13 19. 7. 39 Boletus-Extrakt, ätherlöslich 13° 
13 19. 7. 28 Boletus-Extrakt, nichtätherlôslich 0° 














Die Ätherextrakte waren in der gleichen Weise wie für die Hefeunter- 
suchungen dargestellt. Das Ergebnis zeigte also, daß durch die Äther- 
ausschüttelung tatsächlich eine Trennung der beiden Wuchsstoffe 
stattgefunden hat, und daß der auf die Hefe wirksame Stoff keinerlei 
Veränderung an dem Wachstum der Avena-Koleoptile hervorruft, also 
wahrscheinlich als ein reiner Teilungswuchsstoff zu werten ist. 


Besprechung der Ergebnisse. 
Im methodischen Teil (S. 521f.) wurde bereits über die Biosfrage 
gesprochen, wonach die Hefe, in rein synthetischer Nährlösung gezogen, 
zum normalen Wachstum Spuren eines unbekannten organischen Stoffes 
bedarf, den WıLvıers (1902) mit dem Namen ‚Bios‘ bezeichnete. 
Im Extrakt von Boletus und Harn wurden nun solche Hefewuchs- 
stoffe gefunden, die, in ganz geringen Mengen zugefügt, starkes Teilungs- 
wachstum der Zellen auslösen. Wir können diese Stoffe als T'eilungs- 
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wuchsstoffe bezeichnen, da sie wohl auf das Teilungswachstum, nicht aber 
auf das Streckungswachstum sichtbaren Einfluß haben. Es konnte nie 
eine Zunahme der Zellgröße beobachtet werden, im Gegenteil konnte man 
bei starker Teilung eher eine Abnahme der Zellgröße feststellen. Auch auf 
das Streckungswachstum der Avena-Koleoptile haben sie, wie die Versuche 
S. 536 f. erwiesen, keine Wirkung!. DerStreckungswuchsstoff, Wuchsstoff- 
gruppe A, scheint für die Hefe vollkommen bedeutungslos zu sein, wie 
die Versuche mit dem ätherlöslichen Teil der Extrakte von Boletus und 
Harn (S. 525—527, S. 532—533) zeigten. Da die Tochterzellen der Hefe 
immer nur bis zur ursprünglichen Größe der Mutterzellen anwachsen, 
kommt hier dem Streckungswachstum an und für sich nicht die Bedeutung 
zu, wie beispielsweise in den Geweben höher organisierter Pflanzen, wo 
die Zellen nach der Teilung zu einem Vielfachen ihrer anfänglichen Größe 
heranzuwachsen pflegen. 


Die in Boletus edulis und im Harn aufgefundenen Stoffe sind ihren 
Eigenschaften nach (Thermostabilität, Wasser- und Alkohollöslichkeit, 
Ätherunlöslichkeit und Sauerstoffbeständigkeit) als Wuchsstoffe der 
Gruppe B (NIELSEN, 1932) anzusehen. Ob diese Stoffe unter sich identisch 
sind, könnte freilich erst durch nähere chemische Untersuchung festgestellt 
werden. Ebenso unsicher ist noch die Identität des in dieser Arbeit im 
Harn festgestellten mit dem von HARTELIUS (1933) im Harn gefundenen 
Stoff. Doch ist mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit damit zu rechnen, 
daß es derselbe Stoff ist, der auf das Hefeteilungswachstum und auf das 
Wachstum vori Aspergillus niger wirkt. In hohem Maße wahrscheinlich 
wird diese Annahme noch dadurch, daß auch der B-wuchsstoffhaltige 
Rhizopus-Extrakt sowohl auf Aspergillus wie auf die Hefe wachstums- 
fördernd wirkt. Es besteht aber immerhin auch die Möglichkeit, daß es 
sich in beiden Fällen um verschieden wirksame chemische Modifikationen 
eines Stoffes handelt. 


HAarTELIVUS betont die Notwendigkeit des Vorhandenseins von sog. 
Co-Wuchsstoffen um deri B-Wuchsstoff zur vollen Wirksamkeit zu bringen. 
Als solche Co-Wuchsstoffe kommen anorganische Stoffe, wahrscheinlich 
Metalle, wie Zink u.a. in Betracht. 

Die Frage einer etwaigen Wirkung von Co-Wuchsstoffen konnte nach 
unseren Versuchen nicht beantwortet werden, sei es, daß die Hefe eines 
solchen Co-Stoffes nicht bedarf, oder aber, daß er im Boletus-Extrakt und 
im Harn bereits von vornherein in der notwendigen Menge vorhanden war. 


1 Nach v. GUTTENBERG (1933) wären die „zur Gruppe B vereinten Stoffe nur 
in einem anderen Sinne‘‘ als Wuchsstoffe zu bezeichnen. „Sie wirken offenbar 
ähnlich vielen anderen Substanzen als Stimulantia und beeinflussen das Wachstum 
nur indirekt, indem sie die Stoffaufnahme fördern.‘‘ Unsere Erfahrungen an der 
Hefe machen es aber doch wahrscheinlich, daß der Wuchsstoff B in diesem Fall 
mehr als ein bloßes Stimulans ist, vielmehr eine notwendige Vorbedingung des 
Teil wachst bildet. 
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Das von EuULER untersuchte Z-Enzym, welches als Gärungsaktivator 
wirkt, aber nach seinen Ergebnissen auf das Hefewachstum selbst keinen 
Einfluß hat, fielnatürlich außerhalb des Rahmens dieser Untersuchungen !. 


LEPESCHKIN (1923) spricht die Vermutung aus, daß das Hefewachstum 
durch das Vitamin B, welches selbst von der Hefe gebildet wird, hervor- 
gerufen werde. Danach wären also die hier gefundenen B-Wuchsstoffe 
als Bestandteile der B-Vitamingruppe anzusehen. Eine Entscheidung 
darüber könnte nur durch eine chemische Untersuchung gebracht werden. 
Jedenfalls käme hier nur eines der hitzebeständigen Wachstumsvitamine 
des B-Komplexes in Betracht. Das Vitamin B wäre danach zugleich 
ein Hormon der Hefe. Das wäre schließlich gut denkbar, besonders da 
gerade in jüngster Zeit in umgekehrter Weise nahe chemische Beziehungen 
zwischen den Vitaminen, die meist pflanzlichen Ursprungs sind, und den 
Hormonen des Tierkörpers aufgedeckt wurden (Stepp und Künnav, 
1933). Lakrorx (1929) vermutet ähnlich den Wachstumsfaktor im D-Vita- 
min der Hefe. 


Von einer hormonalen Wirkung des Wuchsstoffes kann man deshalb 
ohne weiteres sprechen, weil die Hefe selbst die Fähigkeit hat, Wuchsstoff 
zu bilden (s. auch Hefeversuche S. 534—536). 


Wir können also diesen Ergebnissen zufolge die Wuchsstoffe B ein- 
deutig als Teilungswuchsstoffe charakterisieren. Damit stimmen auch 
die von Tore PHiıLıpson (1933) mit einer anderen Methode erhaltenen 
Ergebnisse überein, wenn auch dieser Forscher keine weiteren Schlüsse 
über die Wirkungsweise der Stoffe zieht und auch auf die Einteilung 
NIELSENs in A- und B-Wuchsstoffe nicht Bezug nimmt. 


Über den Mechanismus der Wirksamkeit der B-Wuchsstoffe Ver- 
mutungen anzustellen, wäre noch übereilt; doch läßt sich jedenfalls 
annehmen, daß sie in hervorragender Weise in den Teilungsmechanismus 
der Zelle eingreifen müssen, sei es, daß sie die Voraussetzung zur Teilung 
schaffen oder am Teilungsgeschehen unmittelbar beteiligt sind. 


1 Unmittelbar vor Drucklegung meiner Arbeit werden mir die neuesten Unter- 
suchungen von EULER und Larsson (1934) zugänglich, welche sich mit den Be- 
ziehungen zwischen dem Z-Faktor und Bios und dem B-Wuchsstoff beschäftigen 
und eine Identität des Z-Faktors mit Bios II wahrscheinlich machen. Ich bin 
leider nicht mehr in der Lage, dazu Stellung zu nehmen, zumal von mir keine 
systematischen Gärungsuntersuchungen durchgeführt wurden, möchte aber hier 
folgende Beobachtung mitteilen, die bei der Aufzucht der Hefe gemacht werden 
konnte. Während ich in der von mir verwendeten Kulturlösung (HAGELUND- 
Nährlösung + Boletus-Extrakt) auch bei starker Vermehrung der Hefe nie sichtbare 
Gärungserscheinungen feststellen konnte, beobachtete Frl. TeınpL-CzecH, die hier 
zur selben Zeit Hefeversuche durchführte, starke Gärung immer dann, wenn Hefe 
bei Zusatz von Bierwürze anstatt von Boletus-Extrakt gezogen wurde. Diese Tat- 
sache spricht doch wohl für die Existenz eines besonderen, in der Bierwürze, nicht 
aber im Boletus-Extrakt vorhandenen, von Wuchsstoff B unabhängig wirkenden, 


gärungsanregenden Faktors. 
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Diese Arbeit wurde auf Anregung und unter Leitung meines hoch- 
verehrten Lehrers, Herrn Professor Dr. K. Linspaver, durchgeführt. 
Ich danke ihm für seinen wohlwollenden Rat und das Interesse, das er 
meiner Arbeit entgegenbrachte. Auch den Herren Prof. Dr. Fe. Weser, 
Doz. Dr. J. PEKAREK und besonders Doz. Dr. E. Bersa danke ich für 
manchen guten Rat. 


Zusammenfassung. 

In der vorliegenden Arbeit wurde nach der LINpNERschen Tröpfchen- 
methode untersucht, ob die Hefe in Ein-Zellkulturen gezogen sich zum 
Nachweis von Wuchsstoffen eignet. 

Es ergab sich, daß die Hefezelle auf Änderungen des Wuchsstoff- 
gehaltes der Nährlösung mit einer starken Änderung ihrer Generations- 
dauer reagiert, also einen hochempfindlichen Indikator für Teilungs- 
wuchsstoffe abgibt. 

Die Generationsdauer wird schon durch geringe Wuchsstoffmengen, 
die in einem Zusatz von 0,0025% Pilzextrakt bzw. 0,005% Harn enthalten 
sind, von mindestens 12,2 auf 7,95, bzw. von 13,3 auf 9,9 Stunden herab- 
gesetzt. 

Mit dieser Methode wurden solche Wuchsstoffe in Boletus edulis, 
Rhizopus suinus, im Harn und in der Hefe nachgewiesen. 

Die Wuchsstoffe von Boletus edulis und Harn wurden auf einige 
ihrer chemisch-physikalischen Konstanten näher untersucht. Sie sind 
wasser- und alkohollöslich, ätherunlöslich, hitze- und oxydationsbeständig. 

Auf das Streckungswachstum der Avena-Koleoptile haben sie keine 
Wirkung. 

Ihren Eigenschaften zufolge sind sie der Wuchsstoffgruppe B (NIELSEN) 
zuzurechnen. 

Ferner konnte gezeigt werden, daß diese B-Wuchsstoffe reine Teilungs- 
wuchsstoffe sind. Es unterscheiden sich also Wuchsstoffe A und B, 
abgesehen von ihrem verschiedenen chemischen Verhalten, grundsätzlich 
durch ihre physiologische Wirkung, da die A-(Avena-)Wuchsstoffe auf das 
Streckungswachstum, die B-Wuchsstoffe hingegen auf das T'eilungswachs- 
tum pflanzlicher Organismen einwirken. 

Mit den B-Wuchsstoffen ist somit zum erstenmal die Existenz der 
seinerzeit von HABERLANDT geforderten Teilungsstoffe sicher erwiesen. 
Ob die Teilungsstoffe, die sich bei der Hefe und bei Aspergillus als wirk- 
sam ergaben, auch auf andere und namentlich auf höhere Pflanzen in 
gleichem Sinne einwirken, oder ob und in welehem Ausmaße ihnen eine 
Spezifität zukommt, müssen weitere Erfahrungen lehren. Ebenso kann 
erst eine Reindarstellung und chemische Analyse der B-Wuchsstoffe 
entscheiden, ob die einander in ihrer physiologischen Wirksamkeit und 
gewissen anderen Eigenschaften nahe stehenden Stoffe untereinander 
chemisch verwandt oder identisch sind. 
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TONISCHE WIRKUNGEN DER SCHWERKRAFT 1. 


Von 
ELISABETH Reïss. 


Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Juni 1934.) 


Einleitung. 

Die im folgenden mitgeteilten Versuche schließen sich an Arbeiten 
von ZIMMERMANN und TALTS an. ZIMMERMANN hat 1924 geotropische 
Krümmungen auf dem Klinostaten beobachtet und als ,,Rotations- 
krümmungen“ bezeichnet. Sie wurden an Hauptwurzeln insbesondere 
der Kresse festgestellt, wenn diese in einer zur horizontalen Klinostaten- 
achse senkrechten Ebene rotierten. Diese Krümmungen, die innerhalb 
weiter Grenzen von der Umdrehungsgeschwindigkeit unabhängig sind 
(eine Umdrehung dauerte 1—20 Min.), finden ihre Erklärung durch 
eine tonische Wirkung der Lüngskraft. Wie besondere Versuche zeigten, 
wird eine vorangehende Geoinduktion durch eine nachträgliche Invers- 
stellung der Wurzel gefördert, durch eine ebensolche Normalstellung 
gehemmt; die Präsentationszeit wird im ersteren Fall verkürzt, im 
zweiten verlängert gegenüber einer Wurzel, die gleich nach der In- 
duktion parallel zur Klinostatenachse rotiert. Da nun bei der Rotation 
senkrecht zur Achse auf eine Horizontalstellung die Inversstellung, auf 
die antagonistische Horizontalstellung die Normalstellung folgt, so können 
sich diese zwei Reizlagen nicht kompensieren, und es muß zu einer 
Krümmung im Sinne derjenigen Reizung kommen, auf die die Inverslage 
folgt. Das ist denn auch das Ergebnis bei den sogenannten Rotations- 
krümmungen. 

Es verhielten sich aber in den Versuchen ZIMMERMANNs keineswegs 
die Wurzeln aller untersuchten Pflanzen gleich. Während Vicia faba 
equina und Lupinus albus den gleichen Rotationseffekt zeigten wie 
Lepidium, konnte bei Sinapis alba, Helianthus annuus und Linum 
usitatissimum nur eine schwache, bei Vicia faba (großsamig) gar keine 
Rotationskrümmung erzielt werden. Es war zu prüfen, wie die tonische 
Wirkung der Längskraft bei solchen schwach reagierenden Wurzeln 
sich verhält, und vor allem galt es festzustellen, ob tonische Wirkungen 
und Rotationskrümmungen auch bei Sprossen nachzuweisen sind. 

Die Versuche von Tatts (1932) haben zu dem unerwarteten Resultat 
geführt, daß auch die Geschwindigkeit einer Rotation parallel zur 
Klinostatenachse einen Einfluß auf die Krümmung ausübt. Je schneller 


1 Dissertation der naturwissenschaftlich-mathematischen Fakultät Heidelberg. 
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die Rotation erfolgt — es wurde eine Umdrehung in !/, Min. bis 
53 Min. geprüft —, desto wirksamer erwies sich der vorhergehende 
geotropische Reiz, desto geringer wurde die Präsentationszeit gefunden. 
Demnach scheint auch eine allseitige geotropische Reizung einen tonischen 
Einfluß auszuüben, und es waren zunächst die Versuche von Tatts, 
die sich nur auf Lupinus-Wurzeln beziehen, nachzuprüfen, dann aber 
auch bei anderen Wurzeln, sowie an Sprossen zu wiederholen. Somit 
zerfallen die folgenden Versuche in zwei Serien: 

1. Tonische Wirkungen der Längskraft, 

2. Tonische Wirkungen der allseitigen Querkraft. 


I. Tonische Wirkungen der Längskraft. 

Methode. 

Als Versuchspflanzen dienten mir hauptsächlich Keimlinge von Sinapis alba, 
und zwar wurden sowohl Wurzeln wie auch Sprosse untersucht. Eine kleinere 
Anzahl von Versuchen machte ich außerdem mit den Keimwurzeln von Lupinus 
albus und Linum usitatissimum, sowie mit den Hypokotylen von Helianthus annuus. 
Nach 24stündigem Einquellen wurden die Samen — wenn es sich um die spätere 
Beobachtung der Wurzeln handelte — in Petrischalen auf feuchtes Filtrierpapier 
gesetzt, wenn es sich um Versuche mit Sprossen handelte, in mit Torf gefüllte 
Zinkkästchen gesät. Eine andere Behandlung erforderten die Lupinen, die zur 
Beobachtung ihrer Wurzeln in Zinkkästchen mit einseitiger Glaswand gezogen 
wurden. Die Versuche wurden ausgeführt, wenn die Länge der Wurzeln bei Lupinus 
2—2,5 cm, bei Sinapis und Linum etwa 1,5 cm betrug; die Länge der Hypokotyle 
bei Sinapis 2—2,5 cm, bei Helianthus 3—4 cm. Um möglichst viele Versuche 
nebeneinander machen und vergleichen zu können, benutzte ich drei Prerrersche 
Klinostaten, die so eingestellt waren, daß eine Umdrehung in 4—5 Min. vollendet 
wurde; für die Intermittenzversuche diente ein Frrrrvescher Apparat. 

Soweit zur Anordnung der Versuche Beleuchtung nötig war, wurde mit den 
Sprossen im roten Licht gearbeitet, während bei den wenig lichtempfindlichen 
Wurzeln eine gewöhnliche Glühbirne in 2—4 m Entfernung genügte. 

Ausgeführt wurden die Versuche im Dunkelzimmer des Instituts, wo auch die 
Anzucht der Keimlinge stattfand, bei einer Temperatur, die wenigstens für den 
einzelnen Versuch nahezu konstant gehalten werden konnte. 


A. Geotropische Reizung mit folgender Vertikalstellung. 

1. Wurzeln. 

Zuerst wiederholte ich die Versuche von ZIMMERMANN, bei denen 
ein geotropischer Querreiz mit einem nachfolgenden Längsreiz kombi- 
niert wurde. Und zwar benutzte ich Lepidium sativum, Sinapis alba, 
Linum usitatissimum und Lupinus albus und verglich sie mit dem Ver- 
halten der Lepidium-Wurzeln bei ZIMMERMANN. Die Reizdauer wurde 
variiert; der Aufenthalt in der normalen bzw. inversen Ruhelage wurde 
je nach Dauer der Reaktionszeit der betreffenden Versuchspflanze ver- 
schieden groß (nämlich etwa ein Viertel bis ein Fünftel der Reaktions- 
zeit) gewählt, hatte aber für jede Spezies einen bestimmten Wert. Da 
Sinapis alba unter meinen Versuchsbedingungen etwa 20—25 Min. 
Reaktionszeit hat, wurde die Dauer des Längsreizes auf 5 Min. fest- 
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gesetzt, während sie bei Linum mit 30—35 Min. Reaktionszeit 7 Min. 
und bei Lupinus mit 55 Min. Reaktionszeit 12 Min. währte. 

Nach Einwirkung des Längsreizes wurden die Petrischalen bzw. die 
Zinkkästchen auf den Klinostaten gebracht, wo sie mit einer Umdrehungs- 
geschwindigkeit von 5 Min. pro Umdrehung rotierten. Nach einer für 
jede untersuchte Art verschiedenen Zeit wurden die Krümmungen abge- 
lesen, d.h. die Zahl der Versuchspflanzen wurde notiert (daß nur voll- 
kommen gerade gewachsene Wurzeln untersucht wurden, ist selbst- 
verständlich), sowie die Zahl derjenigen, die im Sinne der geotropischen 
Reizung reagiert hatten. Aus diesen Zahlen wurde bei einer genügenden 
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Abb. 1. Sinapis alba, Wurzeln. Nach einem Querreiz 5 Minuten längs, darauf Rotation. 


Menge von Versuchspflanzen (100 oder mehr) der Prozentsatz der geo- 
tropisch gekrümmten Pflanzen berechnet und graphisch dargestellt. 
Natürlich konnten diese 100 Pflanzen nicht gleichzeitig in einem Versuch 
untersucht werden; es setzt sich demnach jeder Versuch, über dessen 
Resultat hier berichtet wird, aus wenigstens 8—10 gleichartigen Einzel- 
versuchen zusammen. Die Zählungen wurden ohne Unterbrechung der 
Rotation mehrfach in bestimmten Zeitabschnitten vorgenommen. 
Letztere wurden willkürlich festgesetzt in Anlehnung an die Reaktions- 
zeit der verschiedenen Wurzeln bzw. Sprosse, und zwar so, daß schon 
bei der ersten Ablesung die Höchstzahl an Krümmungen auftrat. Wann 
dies der Fall war, mußte natürlich für die verschiedenen Objekte bei 
dem ersten Einzelversuch durch mehrere, kurz aufeinanderfolgende Ab- 
lesungen bestimmt werden. 

Wir wollen mit der Betrachtung der Ergebnisse von Sinapis beginnen. 
Nach einer Reizdauer von 1, 3 und 5 Minuten kamen die Wurzeln auf 
5 Min. in die Vertikallage, dann begann die Rotation, während der 
nach 20, 40 und 60 Min. Ablesungen erfolgten. Über das Ergebnis berichtet 
am übersichtlichsten Abb. 1, in der die Zahl der reagierenden Pflanzen 
in Prozenten graphisch dargestellt ist. 
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Die größte Anzahl von Krümmungen trat nach einer Rotation von 
20—40 Min. auf; später nahmen sie wieder ab. Betrachten wir den 
Erfolg nach 20 Min., der in Tabelle 1 zusammengefaßt ist, so zeigt sich, 
daß bei jeder verwendeten Reizdauer 
Tabelle 1. Sinapis alba, Wurzeln. die Zahl der Gekrümmten nach In- 
Reizdauer| Normal | Invers | y.naitnis Versstellung beträchtlich größer war 
= = als nach Normalstellung. 
Im übrigen nimmt bei beiden 
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der geotropischen Reizdauer zu, so 
daB nach 3 und 5 Min. Reiz und 
Inversstellung die gréBte Anzahl von Kriimmungen (78 und 80%) 
erzielt werden, die kleinste Zahl (19—22%) bei Normalstellung und 
1 oder 3 Min. Reiz. Eine Minute Reiz mit nachfolgender Inversstellung 
ergibt die gleiche Zahl von Krümmungen wie 5 Min. Reiz mit nach- 
folgender Normalstellung. 

Abb. 1 berichtet nicht nur über die Krümmungsprozente nach 
20 Min., sondern auch nach 40 und 60 Min. Man sieht, daß nur in ganz 
wenigen Fällen der Wert nach 20 Min. noch gestiegen ist, während nach 

40 Min. ohne Ausnahme eine starke 
Tabelle 2. Sinapis alba, Wurzeln. Abnahme eingetreten ist. Vergleicht 
Reizdauer| Normal | Invers | y baitnis man in Tabelle 1 die Krümmungs- 
% % prozente von ,,):ormal“ mit ,,invers“, 
so zeigt sich, daß bei Inversstellung 

















1 Min. 25 45 1:2 
Es 35 77 1:2 mindestens doppelt soviel Wurzeln, 
5 41 80 1:2 ja in einem Fall 3'/,mal soviel rea- 


gieren als bei Normalstellung. Ent- 
nehmen wir weiterhin der Abb.1 die Gipfelpunkte der Kurven, ohne 
Rücksicht darauf, ob sie nach 20 oder 40 Min. erreicht sind, so ergibt 
sich (Tabelle 2), daß jetzt allgemein ‚„invers‘“ die doppelte Krümmungs- 
zahl erbringt wie ‚normal‘. 

ZIMMERMANN fand die Rotationskrümmung bei Sinapis weit weniger 
deutlich als bei Lepidium. Man hätte demnach erwarten können, daß 
auch bei Versuchen mit Längskraft- 
wirkung nach geotropischer Induktion 
die Wurzeln von Lepidium einen 
Beisäense ae oz: opts: Verhältnis viel größeren Unterschied zwischen 

normal“ und „invers‘ ergeben hät- 


Tabelle 3. Lepidium sativum, 
Wurzeln. 








aM - 8 1:88 ten als die eben von Sinapis mit- 
es 45 so |1:18 geteilten. Tatsächlich ist aber der 











Unterschied bei meinen mit Lepidium 
ausgeführten und in Tabelle 3 zusammengefaßten Versuchen nur wenig 
größer. Das Verhältnis von normal zu invers liegt im Durchschnitt bei 
1 : 2,4 gegenüber 1 : 2 dort. 








Tonische Wirkungen der Schwerkraft. 547 


Was ist nun aus den bisher gefundenen Zahlen zu schließen ? Eigent- 
lich wäre die Reizgröße festzustellen, bei der 50% aller Exemplare 
reagiert haben. Diese „Präsentationszeit‘“ ließe sich dann direkt als 
Maß für die geotropische Gesamterregung betrachten, die sich aus dem 
Querreiz plus dem Längsreiz ergibt. In ganz großem Maßstab hat 
TRÔNDLE (1915, S. 44) solche Bestimmungen bei Lepidium durchgeführt, 
indem er jeweils 1027 Wurzeln 4, 7, 10, 13 und 16 Min. lang geotropisch 
reizte und feststellte, wieviele Exemplare reagierten. 
Er fand: 384, 526, 673, 758, 895, 1027. 

Berechnet man aus diesen Werten die Kriimmungs- 
prozente und trägt sie als Ordinaten in einem Ko- 
ordinatensystem auf, dessen Abscisse die Reizdauer 
trägt, so zeigt sich, daß die Punkte fast genau auf 
einer Geraden liegen, d.h. also: die Zahl der Ge- 
krümmten nimmt proportional der Reizdauer zu. Es 
läßt sich demnach höchst einfach und sicher er- 
mitteln, bei welcher Reizdauer 50% reagiert haben, 
wie groß also die Präsentationszeit ist. Geht man 
mit den oben gewonnenen Werten von Sinapis ent- 
sprechend vor, so zeigt sich (Abb. 2), daß weder bei den „normalen“ 
(punktierte Linie), noch bei den ,,inversen“ (ausgezogene Linie) eine 
Gerade auftritt. Das liegt zweifellos daran, daß eben statt jeweils 
1000 Exemplaren wie bei TRÖNDLE nur 100 untersucht wurden. Zu 
einer genauen Angabe über die Präsentationszeit reichen also unsere 
Zahlen noch lange nicht aus, sie erlauben nur zu sagen, daß sie etwa 
bei 1,5 Min. für die Inversen, und bei 6 Min. für die Normalen liegt, 
d.h. daß die Gesamtreizung bei den Inversen etwa viermal so groß ist 
als bei den Normalen. 

Noch viel größer ist der Unterschied in der Wirkung von Normal- 
und Inversstellung bei Lepidium nach ZIMMERMANN; nach den von ihm 
in Tabelle 14 angeführten Zahlen berechnet sich die Präsentationszeit 
bei Inversstellung auf 1/, Min., bei Normalstellung auf 6 Min., was also 
eine Steigerung des geotropischen Reizes durch Inversstellung um den 
zwölffachen Wert gegenüber der Normalstellung bedeutete. 

Die Abb. 3 und 4 bringen nun die graphische Darstellung für ent- 
sprechende Versuche mit Linum und Lupinus. 

Auf den ersten Blick sieht man, daB die Kriimmungsprozente bei 
Lupinus für alle mit Inverskraft behandelten Wurzeln, gleichgültig ob 
sie 4, 7 oder 12 Min. geotropisch gereizt waren, weit über den Krümmungs- 
prozenten der mit Normalkraft behandelten liegen. Die für 4 und 7 Min. 
erhaltenen Zahlen sind aber der erwarteten Reihenfolge nach vertauscht. 

Bei Linum sind wenigstens die 6 und 12 Min. gereizten ,,inversen“ 
Wurzeln viel häufiger gekrümmt als die 2 und 6 Min. gereizten „normalen“. 
Die Ermittlung der Präsentationszeit auf graphischem Wege, die hier 
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nicht wiedergegeben werden soll, ergibt für Linum 5 bzw. 15 Min. für 
invers bzw. normal; für Lupinus aber läßt sich eine solche nicht durch- 
führen, vor allem, weil niedere geotropische Reizzeiten von 2, 1 und 
1/2 Min. nicht zur Untersuchung kamen; für normal gestellte dürfte die 





Abb. 3. Sinapis. Nach dem Querreiz 12 Min. Längskraftwirkung, dann Rotation. 


Präsentationszeit etwa 10 Min. betragen, für invers gestellte wohl 1Min. 
oder noch weniger. 

Zur genauen Bestimmung der Präsentationszeit wäre hier und in 
den früheren Fällen eine ungleich größere Zahl von Versuchen notwendig 
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Abb. 4. Sinapis. 7 Min. Vertikalstellung nach dem Horizontalreiz, darauf Rotation. 


gewesen, als ich sie ausführen konnte. Es fragt sich aber, ob die an eine 
solche Aufgabe gewandte Zeit großen Nutzen gebracht hätte. Jedenfalls 
zog ich es vor, dem Beispiel von Grete GÜNTHER-Massıas und damit 
TRÖNDLE und OEHLKERS zu folgen und weiterhin die Zahl der reagieren- 
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den Exemplare als Maß für die Größe des Reizes zu verwenden. Wie 
in jenen Arbeiten hat auch hier der Erfolg gezeigt, daß das erlaubt ist. 


Es wurde dann die Frage untersucht, welchen Einfluß die Dauer 
des Längsreizes auf die Gesamtreizung ausübt ? Benutzt wurden Wurzeln 
von Sinapis alba, die in jedem 
Versuch 5 Min. geotropisch gereizt 
wurden, darauf folgte ein Längs- 
reiz, dessen Dauer 1, 5, 10 oder 
20 Min. betrug. Das Ergebnis 
der Versuche ist in den Abb. 5 
und 6 niedergelegt. Bemerken 
muß ich zu diesen Versuchen, daß 
die erste Ablesung stets 30 Min. Abb.5. Sinapis. Nach einem Querreiz von 
nach beendetem Querreiz erfolgte. Pig. Iingeein in Hits. 

Wie man sieht, hängt der Ausfall des Versuchs sehr stark von der 
Dauer des Längsreizes ab. Je länger die inverse oder normale Längs- 
kraft einwirkt, um so größer ist die Förderung bzw. Hemmung der geo- 
tropischen Krümmungen # 
durch den geotonischen À ed 
Reiz. Ein Längsreiz von % x << 20 Min. imers 
1 Min. Dauer übt keinen 7 > > pi imers 
Einfluß mehr aus; die N Pi 
beiden entsprechenden — 

5 Min.invers 


Kurven auf Abb.5 und gw — + 
6 fallen praktisch zusam- À shag di: 
men. DaB bei den Ver- ; of Min. invers 


suchen mit 1 Min. Langs- » 7 
reiz nur die nachfolgende / wi 
Rotation die geotropische * /: / 
Krümmung beeinflußt, „4 
zeigt auch ein Vergleich 

mit späteren, in Ab- 2 # m 7 

schnitt 2 mitgeteilten Ver- nes D hen and mu ——— 
suchen (Abb. 15). Rota- 

tion von 5 Min. Umdrehungsgeschwindigkeit als allseitiger Reiz ruft nach 
einem Querreiz die gleiche Anzahl von Kriimmungen hervor, wie ein 
Langsreiz von 1 Min. Dauer (gleichgiiltig, ob invers oder normal), auf 
den Rotation von derselben Geschwindigkeit folgt. 

Man sollte erwarten, daß 5 Min. normal die Reaktion weniger be- 
einflusse als 10 Min. Tatsächlich wurde aber das Umgekehrte gefunden 
(Abb. 5). Die beiden Kurven liegen aber so ähnlich, daß man wohl 
sagen darf, daß es keinen Unterschied bedeutet, ob der Längsreiz 5 
oder 10 Min. einwirkt. 
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Als Ergebnis der Versuche an Wurzeln ist zu betrachten, daß allgemein 
die inverse Längskraft dem Querreiz folgend diesen beträchtlich ver- 
stärkt. Bei den einzelnen Arten aber ergaben sich Verschiedenheiten ; 
denn wahrscheinlich ist die Wirkung bei Lepidium am größten, es folgt 
Sinapis, dann Lupinus, am geringsten scheint der Einfluß bei Linum. 


2. Sprosse. 

Über die Längskraftwirkung auf geotropisch gereizte Sprosse liegen 
bisher nur sehr wenige Untersuchungen vor, und diese stimmen in ihrem 
Resultat keineswegs überein. DoLK hat Avena-Koleoptilen 10 Min. in 
Horizontallage gereizt, dann 15 Min. lang invers oder normal gestellt 
und schließlich 45 Min. parallel zur Klinostatenachse rotiert. Er findet 





[7 


Abb. 7. Sinapis-Hypokotyle. 


die stärkere Krümmung nach Inversstellung; Avena soll sich also prin- 
zipiell nicht von Lepidium-Wurzeln unterscheiden. Demgegenüber sollen 
Helianthus - Keimlinge nach GÜNTHER-Massıas bei intermittierender 
Reizung durch Inversstellung gehemmt werden. Ich habe zunächst 
Sinapis-Hypokotyle untersucht und dabei, wie aus Abb. 7 hervorgeht, 
eine unbedingt fördernde Wirkung durch Inversstellung gefunden. Die 
Dauer des Quer- und Längsreizes wurde bei den Sprossen — entsprechend 
ihrer längeren Reaktionszeit — natürlich auch bedeutend größer ge- 
wählt als bei den Wurzeln. Der geotropische Reiz wirkte 5—15 Min., 
die Längskraft 15 Min. (Reaktionszeit 65—70 Min.). Die erste Kontrolle 
fand nach 40 Min. statt. 

Vergleicht man die Zahl der gekrümmten Sprosse bei den verschiedenen 
Reizzeiten, so ergibt sich, daß offenbar die Steigerung der Reizwirkung 
hier ungleich geringer ist als bei den Wurzeln. Wenn man die Zahl 
der Reagierenden als Maß der Reizwirkung nimmt, findet bei Invers- 
stellung gegenüber Normalstellung nur eine Reizvergrößerung im Ver- 
hältnis 1,5 oder 1,1 zu 1 statt (Tabelle 4) oder im Durchschnitt 1,2 zu 1. 
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Dieses Resultat gab mir Veranlassung, die gleichen Versuche auch 
mit Helianthus annuus anzustellen, dem Versuchsobjekt von GÜNTHER- 
Massıas. Es ist freilich nur eine 
einzige Reizzeit verwendet worden, 
nämlich 10 Minuten. 

Es genügte mir, zu zeigen, daß  Reizdauer zum Verhältnis 
auch hier dieselben Verhältnisse vor- 
liegen wie bei den Wurzeln ; aber diese 5 Min. | 42 60 
eine Reizzeit erlaubt keinen mehr ins 2 = 5 = 
Einzelne gehenden Vergleich. 

Fragt man nach der Ursache, weshalb GÜNTHER-MassiAs zu einem 
anderen Resultat gekommen ist, so kann das natürlich nicht daran 
liegen, daß sie statt eines Quer- und eines Längsreizes deren mehrere 
abwechselnd verwandt hat, wohl aber daran, daß die Zahl der Versuchs- 
pflanzen eine recht geringe war. 
Statt der etwa 100 von mir ver- 
wandten Pflanzen nur 24, 40, 50, 
60 (GintHER-Massias, S.154). Daß 
die Zahl der untersuchten Pflanzen 
bei GÜNTHER-Massıas an dieser 
Stelle nicht ausreicht, sieht man 
auch daraus, daß bei den ver- 
gleichbaren Versuchen (S. 154 und Abb. 8. Helianthus-Hypokotyle. 10 Min. 
155, Tabelle 12, 13 und 16, Reiz quer, 15 Min. längs, Rotation. 
zu Ruhe wie 1:12) die Kontrollen 
(Tabelle 12) nicht etwa in der Mitte zwischen den ,,normalen“ (Tabelle 13) 
und den ,,inversen“ (Tabelle 16) liegen, sondern weitaus den höchsten 
Wert erlangen (Kontrolle.81%, inverse 20%, normale 30%). 

Versuche von ROSE STOPPEL, auf die 8S. 559 näher eingegangen werden 
soll, veranlaßten mich zu prüfen, ob eine Rotation, die zwischen Quer- 
reiz und Längsreiz eingeschoben wurde, einen Einfluß auf die geotro- 
pische Krümmung ausübt. Es wurde jeweils 10 Min. geotropisch und 
15 Min. längs gereizt; die durch Rotation (mit 5 Min. Umdrehungs- 
geschwindigkeit) ausgefüllte Pause betrug 30 Min. 

Das Ergebnis des Versuches war eine deutliche Hemmung des geo- 
tropischen Impulses durch solche eingeschobene Rotation. 55 Min. nach 
dem Querreiz waren 58% der Versuchspflanzen gekrümmt, nach 75 Min. 
noch 52%, während bei dem entsprechenden Kontrollversuch (sofortige 
Inversstellung nach dem geotropischen Reiz) nach der gleichen Zeit 
80% bzw. 77% reagiert hatten. 

Bei allen solchen Versuchen ist es gleichgültig, ob der Längsreiz 
nach dem Querreiz erfolgt, oder ob er sozusagen in den Querreiz einge- 
schaltet wird, wie bei GÜNTHER-Massıas. Letzteres wurde dadurch 
erzielt, daß an Stelle eines einzigen Querreizes und folgenden einzigen 


Tabelle 4. Sinapis alba, 
Hypokotyle. 
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Längsreizes eine Anzahl von intermittierenden Quer- und Längsreizen 
gegeben wurde, deren jeder einzelne 1,3 Min. betrug, und deren Summe 
gleich den kontinuierlichen Reizen der Kontrollversuche war. Abb. 9 


























zeigt für Wurzeln, Abb. 10 

% > für Sprosse, daB die ent- 

a = sprechenden Kurven fast völ- 
/ Ba qe Ep lig zusammenfallen. 

——— 
"j / ad 0Min. infermitt B. Schleuderkrajt als 

5Min. Reiz, 5Min.norma/ Längskra!t. 

Um auch den Einfluß der 

/ Intensität der Längskraft 

N 20 7] à prüfen zu können, mußte zur 


Abb. 9. Sinapis. Intermittierende Quer- und Verwendung der Schleuder- 
Längsreize bei Wurzeln. . 

kraft gegriffen werden, und 

zwar sollte die Schleuderkraft, um einen Vergleich mit den in Abschnitt A 

mitgeteilten Versuchen zu ermöglichen, nach der Querkraft als Längs- 

kraft wirken. Die Keimlinge kamen also nach der geotropischen Reizung 

in ihren bisherigen Behäl- 

tern rasch in eine Trommel 

es sus Zinkblech, die in ver- 

nfermill, tikaler Ebene um eine 

wManemd horizontale Achse schnell 

rotierte. Die Keimlinge 

standen mit ihrer Längs- 

achse im Radius der Trom- 

mel und waren bei der 

Abb. 10. Sinapis. Intermittierende Quer- und Drehung einer Schleuder- 

pen Rates kraft von 6 g ausgesetzt. 
Ausgeführt wurden die Versuche mit denselben Wurzeln wie die Ver- 
suche A bei derselben Quer- und Längsreizdauer. 

Abb. 11 zeigt die graphische Darstellung der Versuchsergebnisse von 
Linum usitatissimum. Die Versuchsbedingungen waren dieselben wie 
bei Abb. 4. 

Vergleichen wir diese beiden Abbildungen, so finden wir, daß — zumal 
nach 25 Min. — die entsprechenden Kurven nahezu identisch sind; 
wenn sie später etwas auseinander laufen, so ist das wohl damit zu 
erklären, daß die einzelnen Krümmungen nicht gleichmäßig schnell 
abklingen. Bestimmen wir entsprechend dem oben Ausgeführten die 
Präsentationszeit, so ergibt sich das gleiche Resultat wie oben, nämlich 
5 Minuten bei Normalstellung, 15 Min. bei Inversstellung. 

Eine Steigerung der Intensität der Längskraft von 1 g auf etwa 6g 
hat also keinerlei Einfluß ergeben. Trotzdem sollte der Versuch gemacht 
werden, die Intensität der Längskraft noch weiter zu variieren. Was 
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geschah bei Wurzeln von Sinapis, die in einem ersten Versuch mit 0,8 bis 
1,2, in einem zweiten mit 3—4,3 g, in einem dritten mit 4,5—6 g und 
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Abb. 11. Linum-Wurzel. Nach dem Querreiz 7 Min. längs geschleudert (5 g), 


dann Rotation. 


in einem letzten mit 30—40 g in Normalstellung gereizt wurden? Abb. 12 
zeigt das Ergebnis. 

Die Größe der Schleuderkraft spielt auch hier gar keine Rolle, die 
vier Kurven fallen fast ganz zusammen. Während geotropisch die Größe 
der Kraft die bekannte, im 
Reizmengengesetz nieder- 
gelegte Bedeutung hat, ist 
die tonische Wirkung der 

Längskraft anscheinend 
ganz unabhängig von der 
Größe. 4 i 

Versuche mit Sprossen wur- pb, 12. Sinapis-Wurzel. Nach einem geotropischen 

den nur in geringer Zahl aus- Reiz mit verschiedener Stärke längs geschleudert. 


geführt, wobei ich mich auf die 
Untersuchung der geotropischen Reizzeiten von 5 und 10 Min. beschränkte und als 
Schleuderkraft nur 7g verwandte. 

Vergleicht man wieder invers mit normal, so ergibt sich fast dasselbe Verhält- 
nis wie in Tabelle 4 (S. 551) für die Schwerkraft, 
nämlich 1:1,3. Die Inversstellung ist also 1,3mal Tabelle 5. Sinapis- 
so wirksam wie die Normalstellung, während beiden Hypokotyle, nachdem 
Wurzeln im Mittel die Steigerung das 2,5fache be- Querreiz 15Min. längs 
tragen hatte. Es zeigt sich also auch hier wieder sehr geschleudert, dann 
deutlich, daß eine Erhöhung der Längskraft von 1g 40 Min. Rotation. 











auf 5g keine Wirkung hat, und daß analog den Zahl der 
Erfolgen mit der Schwerkraft die tonische Längs- Reagierenden 
kraft im Sproß eine geringere Rolle spielt als bei  Reizdauer Pa lea 
den Wurzeln. % % 





Die tonische Wirkung der Schleuderkraft 5 Min. | 61 49 
ist hier nicht zum ersten Male untersucht. 10 ,, 79 62 




















554 Elisabeth Reiß: 
Namentlich über ihre Einwirkung gleichzeitig mit der Querkraft gibt es 
eine große Literatur. Versuche mit gleichzeitiger Einwirkung von Schwer- 
kraft als Querkraft und Schleuderkraft als Längskraft hat zuerst M.M. Riss 
gemacht, der ja auf diesem Wege der erste Beweis für die tonische Wirkung 
der Längskraft gelang. Sie sagt (8.180): „Die sichtbare Reaktion auf den 
senkrecht angreifenden Reiz ist um so geringer, je stärker der Längsreiz 
gewählt wird.“ Zur Verwendung kamen Schleuderkräfte von 2,5 und 12g. 
Bei 12g Längskraft kam es überhaupt nicht mehr zur geotropischen 
Krümmung, bei 5 und 2g traten schwache Krümmungen auf. Vergleicht 
man die Versuche z. B. Versuch 5 (15 Min. 5g) mit Versuch 9 (15 Min. 2g) 
oder Versuch 6 (25 Min. 5g) mit 12 (24 Min. 2 g), so kann man kaum 
einen Unterschied wahrnehmen. Die Beziehungen zwischen Längs- 
kraftgröße und Krümmungseffekt sind also nicht so eindeutig, wie man 
nach dem oben zitierten Satz glauben könnte. Weitere Versuche von 
Rıss, in denen Längs- und Schwerkraft den Wert g haben, zeigen, daß 
auch schon eine so schwache Längskraft wirksam ist. Den Einfluß der 
invers gerichteten Längskraft hat M. Rıss wohl nicht näher studiert; 
nur gelegentlich (S. 205) erwähnt sie, daß inverse Längsreizung genau 
so zu einer Hemmung führe wie normale. In den Protokollen (S. 181) 
sind wohl nur normal längsgereizte Wurzeln angeführt. 

Schon BREMEKAMP (1915) ist zu einem anderen Resultat gekommen ; 
er zeigte (S. 13) für Koleoptilen von Avena, daß durch inverse Längs- 
kraft eine größere, durch normale Längskraft eine geringere Krümmung 
erzielt wird als bei Kontrollen, die der Längskraft entzogen sind. 

Fräulein von Ugiscx hat dann (1925, S. 667) auch für Wurzeln ge- 
zeigt, daß die Längskraft invers und normal die entgegengesetzte Wirkung 
hat. Fräulein Riss hat sich also geirrt. Wie groß die Förderung durch 
die inverse Längskraft aber ist, läßt sich weder aus den Angaben BREME- 
KAMPS noch aus denen von UBiscHs entnehmen. 


C. Rotationskrümmungen. 


Nachdem nun gezeigt ist, daß überall eine tonische Wirkung der 
Längskraft nachzuweisen ist, und zwar allgemein eine anatonische 
(MıEHE) der Inverskraft, eine katatonische der Normalkraft, fragt es 
sich, ob auch Rotationskrümmungen allgemein sind. Die Ergebnisse 
ZIMMERMANN wurden schon bei Beginn mitgeteilt; sie beziehen sich 
alle auf Wurzeln, die sich nicht nur nach Art, sondern auch nach 
Rassen recht verschieden verhalten, so daß ZIMMERMANN vor jeder 
Verallgemeinerung der bei Lepidium -Wurzeln gefundenen Resultate 
warnt. Ob es auch Sprosse gibt, die Rotationskrümmungen ausführen, 
ist nicht bekannt. Der einzige Rotationsversuch mit Sprossen, der 
von DoLx mit Avena-Koleoptilen ausgeführt wurde, ist ganz negativ 
ausgefallen. Vielleicht wäre es aber doch möglich, bei gewisser Variation 
der Versuchsbedingungen, Rotationskrümmungen auch bei Sprossen zu 
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erhalten. Zuerst versuchte ich mit Sinapis-Hypokotylen Krümmungen 
zu erlangen, was aber in keinem Fall gelang, obwohl durch die früheren 
Versuche eindeutig erwiesen war, daß auch bei Hypokotylen die Schwer- 
kraft tonisch wirken kann. Bei der Rotation senkrecht zur Klinostaten- 
achse traten bei meinen Versuchspflanzen stets nach beiden Seiten 
Krümmungen auf, die beide keine 50% erreichten. Einen weiteren 
Versuch, Rotationskrümmungen bei negativ 
geotropen Organen zu erhalten, machte ich mit Zahl der | davon 
Koleoptilen von Zea Mays (badischer Mais), ‘Yoreueh® |, ge 
deren Lange bei Versuchsbeginn 4—5 cm betrug. 
Die Dauer der senkrechten Klinostatenrotation 66 50 76 
betrug 3 Stunden. Nach dieser Zeit konnten 

einwandfrei Rotationskrümmungen festgestellt werden, und zwar wie 
bei Wurzeln, Kriimmung im Sinne derjenigen Horizontallage, auf die 
Inversstellung folgte. 

Die Zahl der Versuchspflanzen ist freilich nicht sehr groß, doch ist 
der Ausfall des Versuchs eindeutig genug. Zea Mays ist als Versuchs- 
objekt bei weitem nicht so bequem wie die Keimlinge der Dikotylen, 
weil stets nur wenige Pflanzen einer 
Aussaat gerade genug wuchsen, um 





% 











Tabelle 6. Zea Mays, 10 Min. auer 
gereizt, 15 Min. längs, darauf 











zum Versuch zu dienen. 40 Min. Rotation. 
Obiges Resultat bewog mich zu Gekrummt 

einem weiteren Versuch, durch den Nach | invers | normal aie 1 NB 

ich feststellen wollte, ob ein Zusam- ' % % 3 

menhang besteht zwischen dem Auf- 49 Min. | 82 35 47 











treten bzw. Nichtauftreten von Ro- 
tationskrümmungen und dem größeren oder kleineren Unterschied 
zwischen fördernder Wirkung der Inverskraft und hemmender der 
Normalkraft bei den verschiedenen Versuchsobjekten. Ich erinnere an 
Wurzel und Sproß von Sinapis alba (Abb. 1 und 7). Bei ersteren betrug 
der Unterschied, der bei einer Reizdauer von 5 Min. auftrat, 40%, 
während der größte Unterschied beim Sproß (Reizdauer 5 Min.) nur 
18% ausmacht. Ich untersuchte also nun auch an Mays-Koleoptilen den 
Einfluß der normalen bzw. inversen Längskraft auf einen vorangehenden 
geotropischen Reiz. Auf einen Horizontalreiz von 10 Min. folgte 15 Min. 
Vertikalstellung, darauf Rotation. Nach 40 Min. wurde das Ergebnis 
notiert, das in Tabelle 6 wiedergegeben ist. 

Während sich unter dem hemmenden Einfluß der normalen Längs- 
kraft nur 35% der Koleoptilen gekrümmt hatten, verursachte die inverse 
Längskraft eine Förderung der geotropischen Krümmungsprozente auf 
84%. Das ist ein Unterschied von nahezu 50%. Dieses Ergebnis erlaubt 
wohl den Schluß, daß in der Tat, wie es erwartet wurde, das Eintreten 
von „Rotationskrümmungen‘“ nur bei Objekten möglich ist, bei denen 
eine beträchtliche Förderung der Reizung durch Inversstellung besteht. 
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D. Längskraft vor dem Querreiz. 

Daß nur eine dem geotropischen Reiz folgende Längskraft einen 
Lana: à EinfluB ausübt, hat ZIMMERMANN durch einen Versuch 
bewiesen; meine eigenen 
Erfahrungen bestätigen 
wMinfeiz, SMinimers dieses Ergebnis vollkom- 

men. Abb. 13 und 14 
a m. Mars Min Pe zeigen das Resultat fiir 
Sinapis-Wurzeln bzw. Hy- 
Va pokotyle. 
2 In einem Fall wurden 
si à die Pflanzen nach dem 
a a 2 Querreiz invers gestellt, 
Abb. 13. Sinapis-Wurzel. Längskraft vor demQuerreiz. im zweiten Fall wurden 
sie erst in Inverslage ge- 
bracht und dann geotropisch 
gereizt. Ein dritter Versuch 
diente als Kontrolle: die Wur- 
zeln bzw. Sprosse wurden 
nach dem Reiz sofort rotiert. 

Fall 2 und 3 stimmen 
überein, d. h. eben, die Längs- 
kraft wirkt nur nach oder 
während eines Reizes und 
kann nicht vor ihm einen 
Einfluß ausüben. 
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Abb. 14. Sinapis-Hypokotyl. Längskraït vor dem 
Querreiz. 


II. Tonische Wirkung der allseitigen geotropischen Reizung. 
A. Nach der einseitigen Reizung. 

Die Frage nach dem Einfluß einer allseitigen (diffusen) geotropischen 
Reizung nach einer einseitigen, also dem Einfluß einer Rotation auf 
dem Klinostaten parallel zur Achse, wurde, wie eingangs bemerkt, neuer- 
dings von Tatts untersucht, nachdem schon manche Vorarbeiten ge- 
leistet waren, teils mit der gleichen Methode, teils unter Verwendung 
der Schleuderkraft zur allseitigen Reizung. Als Versuchsobjekt dienten 
Tatts Keimwurzeln von Lupinus albus. Nach einer geotropischen 
Reizung von 5, 10 oder 20 Min. wurden sie parallel zur Klinostaten- 
achse rotiert, und zwar mit acht verschiedenen Geschwindigkeiten: 
0,5, 1, 1,5, 5, 10, 30 und 53 Min. fiir eine Umdrehung. Die Kontroll- 
wurzeln wurden nach der Induktion wieder in vertikale Ruhelage ge- 
bracht. Die mit einer Geschwindigkeit von 0,5—5 Min. rotierten Wurzeln 
zeigten bei jeder der drei benutzten Induktionszeiten eın hohes Krüm- 
mungsprozent; die Präsentationszeit liegt unter 5 Min. Bei 10 und 
15 Min. Umdrehungsdauer nehmen die Krümmungen stark ab, die 
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Präsentationszeit liegt zwischen 5 und 10 Min. ; sie überschreitet 15 Min. 
bei der langsamsten der benutzten Rotationsgeschwindigkeiten nämlich 
53 Min. Bei den Kontrollversuchen ist das Krümmungsprozent ge- 
ringer als bei den Wurzeln, die mit einer Geschwindigkeit von 0,5—15 Min. 
rotiert waren. Erst bei 53 Min. Umdrehungsgeschwindigkeit steht die 
Zahl der gekrümmten Wurzeln hinter der der Kontrolle zurück ; d. h. also 
die Rotation bewirkt eine Erhöhung der geotropischen Empfindlichkeit ; 
daher treten bei schneller Umdrehung des Klinostaten mehr Krümmungen 
auf als bei langsamer, so daß in letzterem Fall zur Erlangung derselben 
Krümmungszahl eine längere Induktionsdauer nötig ist. 


1. Wurzeln. 
Entsprechende ,,Rotationsversuche‘ wie Tatts machte ich zuerst 
mit Keimwurzeln von Sinapis alba. Nach einem Querreiz von 5 Min. 
wurden die Keimlinge auf 
den Klinostaten gebracht, % } 
wo sie 10 Min. mit bestimm- 7 
ter Geschwindigkeit rotier- Nd 
ten; letztere betrug bei dieser À Po u 
or Aloe + | eue 
10minütigen Rotation jenach 2 7 I... ur 
/ 
i 











aheh Geschw 


Versuch 0,5, 1,5 oder 5 Min. 
fiir eine Umdrehung. Dann Y 
folgte, wie bei allen bisher ” Lf 70 Min.normal 
ausgefiihrten Versuchen und iy 
wie schon eingangs erwahnt, 4y 

Rotation mit 5Min. Umdre- ¥ 
hungsgeschwindigkeit. Das a + 5 


heißt also, in den zwei ersten 
Mr, . b. 15. Sinapis-Wurzeln. Rotati h eine 
Fallen muBte der Klinostat ae pins Reiz. 


nach 10 Min. auf den lang- 

sameren Gang umgeschaltet werden, während beim dritten Versuch auf 
den Querreiz einheitliche Rotation folgte. Betrachten wir das in Abb. 15 
dargestellte Resultat, so zeigt sich, daß jede Rotation die Krümmung 
fördert; je schneller sie erfolgt, desto größer ist die Förderung. Ver- 
gleicht man diese Förderung durch Rotation mit der durch Invers- 
stellung (Abb. 1), so sieht man, daß die inverse Längskraft einen voran- 
gehenden geotropischen Impuls mehr fördert als die schnellste der 
benutzten Umdrehungsgeschwindigkeiten — nämlich 30 Sek. —, wenn 
auch der Unterschied zwischen beiden nur noch sehr gering ist (80% 
gegen 75% Krümmungen). 

Da bei noch schnellerer Klinostatenrotation schon Zentrifugalkräfte 
sich geltend machen, war es leider nicht möglich, eine Umdrehungs- 
geschwindigkeit zu benutzen, die in ihrer Wirkung auf den geotropischen 
Reiz der inversen Längskraft völlig entspräche. Meine Versuche haben das 

Planta Bd. 22. 38 
































Elisabeth Reiß: 





558 


Resultat, das Tarrs bei Lupinen gefunden hat, bei Sinapis-Wurzeln 
bestätigt, und deshalb lag keine Veranlassung vor, weitere Objekte zu 
prüfen. Das Resultat selbst aber ist ein recht unerwartetes; denn nach 
Analogie mit anderen Reizerscheinungen sollte man eher erwarten, daß 
der allseitige Reiz abstumpfend auf den einseitigen wirke. 


2. Sprosse. 
Es müssen nun zunächst Sprosse untersucht werden. Benutzt wurden 
wieder Sinapis-Hypokotyle, die nach einem Horizontalreiz mit den 





(4 
Abb. 16 Sinapis-Hypokotyle. Rotation nach einem geotropischen Reiz von 10 Min. 


Umdrehungsgeschwindigkeiten 1,5, 5 und 13 Min. pro Umdrehung 
rotiert wurden. Eine noch raschere Rotation, wie bei den§Wurzeln, 


50 









Umdreh 


[A 
Abb. 17. Sinapis-Hypokotyle. Rotation nach einem geotropischen Reiz von 5 Min. 


kam nicht zur Verwendung. Dann folgte — entsprechend den Wurzel- 
versuchen — bis Ende des Versuches Rotation mit 5 Min. Umdrehungs- 
dauer. Es wurden zwei Versuche ausgeführt: einmal betrug die Reiz- 
dauer 5 Min., im zweiten Fall 10 Min. Die Ergebnisse sind auf Abb.16 
und 17 graphisch dargestellt. 

Bei den Versuchen in Abschnitt 1 hatten sich die Sprosse wie die 
Wurzeln verhalten; hier sehen wir plötzlich ein umgekehrtes Resultat. 
Es zeigen die rotierten Sprosse durchweg weniger Krümmungen als die 
nichtrotierten ; aber (wie bei den Wurzeln) zeigen die langsamer rotierten 
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weniger Krümmungen als die schnell rotierten. Bei 5 Min. Horizontal- 
reiz (Abb. 17) erreicht keine Kurve 50%, bei 10 Min. Reizdauer erhält 
man in allen Fällen 50% Krümmungen oder mehr. Die Präsentationszeit 
liegt also bei allen verwendeten Geschwindigkeiten zwischen 5 und 
10 Min. Bei der langsamsten Rotationsgeschwindigkeit beträgt sie 
gerade 10 Min. Dieses bei Sinapis-Hypokotylen gefundene Resultat ist 
auch insofern überraschend, als wir bei GÜNTHER-MassıAs das Gegenteil 
lesen: sie erwähnt zunächst die Angaben ZıeLınskıs, daß normale 
Ruhelage einen vorhergegangenen Reiz stärker abschwächi als Rotation 
und bestätigt dies dann durch eigene Versuche. Nun hat aber ZIELINSKI 
mit Lepidium-Wurzeln gearbeitet, während GÜNTHER-MassIıas außer 
Lepidium auch Hypokotyle von Helianthus annuus zu ihren Versuchen 
benutzt hat. Ich selbst habe mit Helianthus keinen solchen Versuch 
ausgeführt, doch ist nicht einzusehen, warum sich diese Keimlinge anders 
verhalten sollten als Sinapis, da in früheren Versuchen beide das gleiche 
Resultat gezeigt hatten. 

Wenn also in Beziehung auf die Rotation ein grundlegender Unter- 
schied zwischen Wurzel und Sproß festgestellt ist, so könnte man sich 
wundern, daß diese beiden Organe sich in bezug auf die Längskraft 
gleich zu verhalten scheinen; denn bei beiden wirkt ja inverse Längs- 
kraft fördernd. Das ist indes nur ein Unterschied im Ausdruck. Man 
könnte ja ebenso gut sagen: bei der Wurzel ist die fördernde Längskraft 
von der Spitze weggerichtet, beim Sproß geht sie zur Spitze hin; dann 
hätte man auch hier die Differenz zwischen den beiden Organen. 

An dieser Stelle muß daran erinnert werden, daß in allen Versuchen 
des ersten Abschnitts nach der Reizung durch Quer- und Längskraft 
eine Rotation stattfand. Wir können jetzt sagen, daß auch diese Rotation 
keineswegs einen reizlosen Zustand der Pflanze herstellt, vielmebr, daß 
ein solcher überhaupt nicht zu erzielen ist. 


B. „Vorrotation“. 

Wir kommen jetzt zur Besprechung der letzten Versuche, die die 
Frage nach dem Einfluß paralleler Klinostatenrotation auf einen nach- 
folgenden Querreiz behandeln. Daß „Vorrotation‘ im Dunkeln Einfluß 
auf eine nachfolgende geotropische Reizung hat, wurde 1923 von Rose 
SToPPEL bewiesen. Sie hat aber nicht, wie ich es bisher getan habe, 
Präsentationszeiten bestimmt, sondern nur Beginn, Art und Größe 
der Reaktion studiert. Somit lassen sich ihre Versuche nicht gut mit 
den meinigen vergleichen. Immerhin verdient hervorgehoben zu werden, 
daß sie die Beschleunigung der Reaktion durch Vorrotation sah. STOPPEL 
führte ihre Versuche mit Gerstenkeimlingen aus. Besonders bemerkens- 
wert ist die Tatsache, daß, wenn zwischen Vorrotation und geotropischem 
Reiz eine Ruhepause in normaler Vertikalstellung von 1—2 Stunden 
Dauer eingeschoben wurde, die Beschleunigung der Reaktion größer 
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war als ohne diese Ruhe. Übrigens hat schon BREMEKAMP (1915, S. 12) 


eine Vergrößerung der 


geotropischen Reaktion durch Vorrotation ge- 


funden; sein Material ist aber nicht sehr groß gewesen und die Resultate 


nicht sehr überzeugend. 


1. Wurzeln. 


Zuerst prüfte ich die Keimwurzeln von Sinapis alba auf ihr Ver- 
halten bei Vorrotation. Die Dauer des Reizes und der Rotation, sowie 


% 


— ee ees 
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Abb. 18. Sinapis-Wurzeln. 10 Min. Vorrotation, 
5 Min. Reiz; danach wieder Rotation. 


die Umdrehungsgeschwindig- 
keit wurde analog den oben 
beschriebenen Versuchen mit 
nachfolgender Rotation ge- 
wählt; das heißt also, auf 
eine 10 Min. dauernde Ro- 
tation von der Umdrehungs- 
geschwindigkeit 0,5—5 Min. 
folgte ein Querreiz (5 Min.), 
auf diesen wieder Klinosta- 
tenrotation mit 5 Min. Ro- 
tationsgeschwindigkeit. Auf 
Abb. 18 ist das Resultat wie- 
dergegeben. 

Welcher Unterschied in 
der Wirkung auf einen Quer- 


reiz besteht nun zwischen Vorrotation und nachfolgender Rotation ? 
Ein Vergleich von Abb. 18 mit Abb. 15 gibt eindeutige Antwort. 











Tabelle 7. 
+ Nach- 
Umdrehungs- Vor- 
geschwindig- | rotation | frlgende 
% % 
0,5 Min. 72 75 
15 „ 54 55 
5,0 ,, 51 50 











Tabelle 8. 
Nach- 
Umdrehungs- Vor- fol 
4 gende 
suniywindig rotation | Rotation 
% 2e 
1,5 Min. 61 63 
w -; 51 55 
a 52 50 








Vorrotation und nachfolgende Rotation bewirken also bei ent- 
sprechender Umdrehungsgeschwindigkeit die gleiche Anzahl von Kriim- 
mungen. Somit wird die Präsentationszeit durch Vorrotation um die- 
selbe Dauer verkürzt gegenüber Normalstellung wie durch nachfolgende 


Rotation. 


2. Sprosse. 


Das eben für die Wurzeln Mitgeteilte gilt in gleichem Maße auch 


für die Hypokotyle von Sinapis. Abb. 19 zeigt eine graphische Dar- 
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stellung des Ergebnisses; nach einer Rotationsdauer von 15 Min. (Um- 
drehungsgeschwindigkeit 1,5—13 Min.) folgte 10 Min. Horizontalreiz, 
darauf wieder Klinostatenrotation. 

Wir wollen wieder kurz die eben erzielten Ergebnisse mit den bei 
nachfolgender Rotation gewonnenen vergleichen (Tabelle -8). 

Wir sehen also, daß, wie schon oben gesagt, auch bei Sprossen Vor- 
rotation und nachfolgende Rotation keine unterschiedliche Wirkung im 
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Abb. 19. Sinapis-Hypokotyle. 15 Min. Vorrotation, 10 Min. Reiz; danach wieder Rotation. 


geotropischen Verhalten hervorrufen. Es ist dies ein bemerkenswerter 
Unterschied zwischen der allseitigen Querkraft und der Längskraft, 
bei der nur nachfolgende Einwirkung von Einfluß ist. 


III. Theoretisches. 


Wenn man als ,,tonisch“ solche Einflüsse bezeichnet, die die Reiz- 
empfindlichkeit verändern, also die Präsentationszeit erhöhen oder 
erniedrigen, dann müssen sowohl die Wirkungen der Schwerkraft in 
Richtung der Achse der Organe, wie die allseitige, quer einfallende als 
tonisch bezeichnet werden. Nun zeigen aber diese beiden tonischen 
Einflüsse sehr große Unterschiede: die Längskraft ist nur nach einem 
geotropischen Reiz wirksam, die Rotation vorher und nachher, die 
Längskraft wirkt auf Sproß und Wurzel gleich, insofern sie invers fördert, 
normal hemmt, die Rotation aber wirkt hemmend beim Sproß und 
fördernd bei der Wurzel. Es ist somit von vornherein klar, daß ein und 
dieselbe Kraft, hier die Schwerkraft, verschiedene tonische Wirkungen 
in Verbindung mit dem gleichen tropistischen Reiz, hier wiederum der 
Schwerkraft, ausüben kann. 

Wenn nun der Versuch gemacht wird, zu prüfen, ob man sich eine 
Vorstellung über die tonischen Wirkungen der Schwerkraft machen 
kann, so wird vor allem zu untersuchen sein, ob man mit Hilfe einer 
der existierenden Theorien der Geosuszeption auch ein Verständnis für 
die tonischen Schwerkraftwirkungen gewinnen kann. Im Vordergrund 
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des Interesses steht natürlich die Went-CHoLopnvsche Wuchsstoff- 
theorie, doch darf auch die Statolithentheorie nicht außer acht gelassen 
werden, da sie gerade auch auf diesem Gebiet in neuerer Zeit wieder 
Anklang gefunden hat (GRADMANN 1925, ZIMMERMANN 1924). 


Es scheint mir aber zweckmäßiger, die folgenden Betrachtungen 
nicht nach den Gesichtspunkten ‚„Wuchsstofftheorie‘‘ und ,,Statolithen- 
theorie‘ zu gliedern, sondern die Frage so zu stellen, 
daß unterschieden wird zwischen Anschauungen, die 
tropistische und tonische Wirkungen in der einzelnen 
Zelle annehmen, und solchen, die sie in das ganze 
Organ verlegen, wobei freilich die ersteren ziemlich 
u mit der Statolithentheorie zusammenfallen. 


1. Schwerewirkung in der Einzelzelle. 

a) Längskraft. Die suszeptions- und induktions- 
fähige Zelle muß unbedingt polar gebaut sein. Nur 
a der Druck radial nach auBen, nicht der nach innen 
oder der Seite, kann geotropisch reizen. Außerdem 
wirkt der Längsdruck in der einen Richtung anders 
als in der anderen. ZIMMERMANN hat die Statolithen- 


u 








A” theorie zur Erklärung der tonischen Wirkung der 
Längskraft herangezogen. Er kommt indes mit der 

Annahme einer dreifachen Polarität in der suszipieren- 

Abb. 20. den Zelle nicht aus, sondern er macht noch die Hilfs- 


hypothese, daß die Größe der geotropischen Reizung 
von der Ausbreitung der Statolithen auf den tangentialen Außenwänden 
abhänge. Er scheint etwa so zu argumentieren: in der Ruhelage befinden 
sich die Statolithen alle auf der Wand u (Abb. 20) ; wird die Zelle horizontal 
gelegt, so gleiten die Statolithen zum Teil auf die Außenwand a hinüber, 
haben also die Lage 2. Geht die Zelle aus dieser Stellung in die Inverslage 
über, so müssen die Statolithen alle an der Wand a vorbei gleiten, und 
das soll einen größeren Reiz abgeben, als wenn die Zelle aus Lage 2 
wieder nach 1 zurückkehrt. Damit wäre verständlich gemacht, daß die 
Inverslage den Reiz steigert, die Normallage ihn hemmt. Diese Hilfs- 
annahme führt. ZIMMERMANN 1927 S. 671 als einen ,,selbstverstandlichen 
Bestandteil der Statolithentheorie‘ ein; in ihrer ursprünglichen Form 
enthält diese indes eine solche Annahme jedenfalls nicht. Doch die 
Hauptsache ist wohl, daß diese Annahme unwahrscheinlich, wenn nicht 
unmöglich ist. Wenn man eine Wurzel in die Horizontallage bringt, 
eine Kontrolle aber etwa 45° nach unten, so wird bekanntlich die letztere 
weniger gereizt als die erstere, obwohl bei ihr die Statolithen sich 
viel mehr über die Außenseite erstreckt haben müssen. Demnach 
vermag die Statolithentheorie den tonischen Längseffekt nicht zu 
erklären. 
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b) Rotationseffekt. Wenn durch die einseitige Reizung die Statolithen 
auf der Außenseite angelangt sind, so könnte man sich denken, daß 
sie bei rascher Rotation an dieser Stelle liegen bleiben, bei langsamer 
Rotation sich aber von ihr entfernen. Wenn nun die Zelle nach ein- 
maliger Umdrehung in die ursprüngliche Reizlage zurückkehrt, könnte 
demnach bei rascher Rotation der noch der Wand anliegende Statolith 
einen Zusatzreiz liefern, der bei langsamer Rotation fehlt. Da aber im 
Sproß die Rotation hemmt, so muß man sagen: Die Statolithentheorie 
scheint auch nicht geeignet, den tonischen Rotationseffekt zu deuten. 


2. Schwerewirkungen im ganzen Organ. 

Die Wuchsstoffe, aber auch die früher angenommenen Reizstoffe, 
ferner die Stoffe, auf die polare, elektrische Zustandsänderungen ge- 
reizter Organe eintreten (die mit den Wuchsstoffen identisch sein können, 
aber nicht müssen), alle diese Stoffe brauchen nicht durch Zellgrenzen 
gebunden sein, können also sowohl in der Längsrichtung wie in der 
Querrichtung der Pflanzenteile sich verschieben. Halten wir uns zunächst 
an die Wuchsstoffe, und nehmen wir mit CHoLopny an, daß derselbe 
Wuchsstoff ebenso in Stamm- bzw. Blattspitze entsteht, und daß er 
sich in der Längsrichtung polar bewegt, in der Koleoptile basalwärts, 
in der Wurzel ebenfalls basalwärts, also physikalisch in der umgekehrten 
Richtung, daß aber seine Bewegung auch von der Schwere beeinflußt 
wird, dann muß im Sproß der Wuchsstoff, weil mit der Schwerkraft 
wandernd, auf eine weite Strecke vom Produktionsort sich entfernen, 
während er in der Wurzel, weil gegen die Schwere wandernd, in nächster 
Nähe der Spitze bleibt. Wird nun die Pflanze horizontal gelegt, so wandert 
der Wuchsstoff, der schon in der Wachstumszone vorhanden ist, auf 
die physikalische Unterseite, und, da auch am Produktionsort eine Ver- 
schiebung der Reserven auftritt, wird der weitere Zustrom des Wuchs- 
stoffes nur auf der Unterseite erfolgen. Wurzel und Sproß aber reagieren 
auf die einseitige Wuchsstoffvermehrung diametral verschieden. Im 
Stamm erfolgt Steigerung, in der Wurzel Hemmung des Wachstums. 
Was wird nun mit dem Wuchsstoff geschehen, wenn nach dem geo- 
tropischen Reiz, wie in unseren und in den Versuchen ZIMMERMANNs, 
das Organ eine Zeitlang normal oder invers aufrecht gestellt wird ? 
In der invers gestellten Wurzel wirken die Schwerkraft und die Polarität in 
gleichem Sinne, und deshalb muß der Wuchsstoff von der Spitze her 
in vermehrter Menge zur Wachstumszone fließen, und zwar auf der 
geotropisch gereizten Seite, da er ja schon an der Spitze sich an dieser 
Seite angesammelt hat. Die Wachstumshemmung der Unterseite muß 
also vermehrt werden, die invers gestellte Wurzel muß besser reagieren 
als die normal gestellte. Eine entsprechende Überlegung für den Sproß 
ergibt nach der Inverslage, weil Schwerkraft und Polarität antagonistisch 
wirken, einen verminderten Zustrom des Wuchsstoffes und somit auch 
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hier eine Hemmung, d. h. aber eine verminderte Reaktion!. Da das aber 
nicht mit den beobachteten Tatsachen übereinstimmt, muß die Deutung 
falsch sein. Ähnlich liegt die Sache in bezug auf den Rotationseffekt. 
Wie bei der Statolithentheorie könnte man sich denken, daß bei rascher 
Rotation die durch einseitige Reizung herbeigeführte Verteilung des 
Wuchsstoffes erhalten bleibt, bei langsamer Rotation sich verwischt. 
Demnach wird die bei der Wurzel beobachtete bessere Reaktion durch 
rasche Rotation voll verständlich, dagegen das entgegengesetzte Ver- 
halten der Stengel bleibt gänzlich unklar. 

Deshalb muß man wohl sagen, daß die Wuchsstofftheorie, zum 
mindestens in ihrer heute gegebenen Form, die tonische Wirkung der 
Schwerkraft nicht zu erklären vermag. Da aber auch für die rein geo- 
tropische Wirkung des Wuchsstoffes viele Fragen noch nicht so eindeutig 
geklärt sind, wie wir das oben annahmen, so läßt sich zur Zeit nichts 
Definitives sagen. 

Wenn man statt des Wuchsstoffes etwa an besondere Reizstoffe 
denken wollte, so würden diese eine Komplikation gegenüber den bis- 
herigen Überlegungen bedeuten, aber prinzipiell wohl doch zu einem 
ähnlichen Resultat führen. Dabei könnte sich auch der Reiz in der 
Einzelzelle abspielen, die nach ihm gebildeten Reizstoffe sich aber im 
ganzen Organ ausbreiten. Und auch wenn mar an die von BRAUNER 
entdeckten geoelektrischen Erscheinungen denkt, kann man, soviel ich 
sehe, keine Erklärung für die tonischen Erscheinungen entdecken, 
wenn man diese in die ersten Akte des Reizvorganges, in die Suszeption 
oder auch Induktion, verlegt. Geht man weiter im Reizvorgang, so stößt 
man alsbald auf eine große Lücke in unseren Kenntnissen. Denn trotz 
mannigfacher Ansätze z. B. bei ZIMMERMANN, ZOLLIKOFER, KONINGS- 
BERGER usw. wissen wir doch noch immer sehr wenig über die Wachstums- 
erfolge der verschiedenen geotonischen und geotropischen Reizungen. 
Auf diese einzugehen war mir leider nicht mehr möglich. 

Der Grundgedanke der bisherigen Ausführungen war der, daß tonische 
und tropistische Reizungen die gleichen primären Wirkungen besitzen. 
Aber selbstverständlich kann das auch anders sein; wenn man auch 
bei der Reizung durch Rotation sich schwer vorstellen kann, daß sie 
etwas anderes sei als eine allseitige geotropische Reizung, so ist es doch, 


1 An dieser Stelle möchte ich die nach Abschluß dieser Arbeit erschienenen 
Untersuchungen von PFAELTZER (Lengtekracht, Groeistof en Groei bij het Coleoptil 
bij Avena. Diss. Utrecht 1934) erwähnen. Nach seinen mit Avena sativa durch- 
geführten Versuchen übt die Längskraft (gleichgiltig ob normal oder invers) keinen 
Einfluß auf das Reaktionsvermögen der Koleoptilen aus. Vor allem untersuchte 
er aber die Wirkung der Längskraft auf den Wuchsstoff und kam zu dem Ergebnis, 
daß der Transport ebenso wie der Verbrauch und vor allem die Wirkung des 
Wuchsstoffes ganz unabhängig von der Richtung der Längskraft sind. Nach seinen 
Befunden dürfte man also den Wuchsstoff nicht als Ursache der tonischen Wir- 
kungen, die ja von der Richtung der Längskraft abhängig sind, in Betracht ziehen. 
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wie auch RAWITSCHER betont, beim Längsreiz von vornherein wahr- 
scheinlicher, an eine völlig eigenartige Wirkung zu denken. Die Er- 
fahrungen, die über die Schleuderkraft mitgeteilt werden konnten, be- 
stätigen eine solche Vermutung. Denn im Gegensatz zum Tropismus 
gilt hier das Reizmengengesetz zum mindesten bei Kräften über 1 g 
nicht. Für schwächere Kräfte sind bisher keine Untersuchungen ange- 
stellt worden. 

Aus alledem folgt, daß die Deutung des Geotonus noch ganz der 
Zukunft überlassen bleiben muß. 


IV. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Als Maß für die Stärke der Reizung gilt die Zahl der reagierenden 
Exemplare. Auf diesem Wege wurde gefunden: 

1. Vertikalstellung nach dem Reiz hat die schon von ZIMMERMANN 
gefundenen Ergebnisse: Inversstellung fördert, Normalstellung hemmt. 
Das gilt sowohl von Wurzeln wie von Sprossen, doch ist die Förderung 
durch Inversstellung bei Lepidium- und Sinapis-Wurzeln viel stärker als 
bei anderen Wurzeln und vor allem als bei Sprossen. Eine Ausnahme 
in diesem Verhalten machen die Maiskoleoptilen, die dieselbe Förderung 
durch Inversstellung wie Sinapis-Wurzeln zeigen. 

2. Je stärker diese Förderung ist, desto leichter treten die ZIMMER- 
MANNschen Rotationskrümmungen auf. 

3. Statt der Schwerkraft kann auch Schleuderkraft als Längsreiz 
Verwendung finden. Überraschenderweise hat ihre Größe keine besondere 
Bedeutung. 

4. Allseitige, geotropische Reizung durch Rotation auf dem Klino- 
staten nach der einseitigen Reizung führt zu dem schon von TALTS 
gefundenen Resultat einer Förderung der Reizung durch Rotation bei 
Wurzeln. Je schneller die Rotation erfolgt, desto größer ist ihre Wirkung. 
Sprosse aber verhalten sich umgekehrt, bei ihnen hemmt die Rotation 
die einseitige Reizung, und zwar ist diese Hemmung um so größer, je 
langsamer die Rotation erfolgt. 

5. Dem geotropischen Reiz vorangehende Rotation wirkt nicht 
anders als Nachrotation. 

6. Eine Deutung der tonischen Erscheinungen ist zur Zeit nicht 
möglich. Insbesondere gelingt es nicht, zu zeigen daß eine der bekannten 
Theorien der geotropischen Reizung auch den Tonus zu erklären vermag. 
Im Gegenteil, manches spricht dafür, daß es sich — zum mindesten 
bei der Längskraft — um Erscheinungen eigener Art beim Tonus handelt. 
Auch ist es nicht wahrscheinlich, daß die beiden behandelten tonischen 
Wirkungen auf gleicher Basis stehen. 


Herrn Professor Dr. Jost danke ich für die Leitung und Anregung, die er mir 
bei der Ausführung meiner Arbeit zuteil werden ließ. 











Elisabeth Reiß. 
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EIN NEUES OBJEKT FÜR DIE DEMONSTRATION 
DES TRANSPIRATIONSSTROMES UND DER WIRKUNGSWEISE 
DER LEITBÜNDELVERBINDUNGEN. 


Von 
Fritz JÜRGEN MEYER 


(Braunschweig). 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 18. Juli 1934.) 


Bei Untersuchungen an verschiedenen Alismataceen machte ich die 
Beobachtung, daß sich Alisma plantago ganz hervorragend gut eignet 
zur Sichtbarmachung des Transpirationsstromes vermittels wässeriger 
Farbstofflésungen. Gegenüber den sonst üblichen Versuchsobjekten, 
wie z.B. Tradescantia-Arten, Impatiens Sultani, Cucurbita pepo, Zea 
Mays u.a., bietet Alisma plantago verschiedene Vorzüge, und deshalb 
möchte ich an dieser Stelle darauf hinweisen, daß die Blätter dieser 
Pflanze sowohl für Demonstrationsversuche in Vorlesungen wie auch 
für Praktikumsversuche besondere Beachtung verdienen. An ihnen ist 
nämlich nicht nur der Transpirationsstrom durch infiltrierte Lösungen 
zu zeigen, sondern es macht auch keine großen Schwierigkeiten, die 
Wirkungsweise und den Wirkungsgrad der Leitbündelverbindungen, 
welche zwischen den im Blattstiel parallel verlaufenden Leitbündeln 
bestehen, sichtbar zu machen. Gerade durch diese zweite Möglichkeit 
zeichnet sich Alisma plantago vor anderen Versuchspflanzen sehr vor- 
teilhaft aus. Daß bei diesen Versuchen der Blattstiel statt einer grünen 
Sproßachse verwandt wird, ist belanglos, wenn man nur die Bedeutung 
der Leitbündelverbindungen zeigen will; andererseits gibt uns der Versuch 
an einem Blattstiel, vom histologischen Standpunkte aus betrachtet, eine 
günstige Gelegenheit, zu zeigen, daß die meist noch verbreitete Ansicht, 
das Leitbündelsystem in den Blattstielen biete nichts Besonderes (wie 
auch HABERLANDT 1918, S. 355 sagt), nicht allgemein zutrifft. Nebenbei 
bemerkt, stellt übrigens der Blattstiel von Alisma plantago bezüglich der 
Zusammenhangsverhältnisse in seinem Leitbündelsystem nach meinen 
sonstigen Erfahrungen nicht etwa nur einen Ausnahmefall dar, sondern 
das Vorkommen von Leitbündelverbindungen in Blattstielen ist eine 
sehr häufige Erscheinung. Hierüber beabsichtige ich später eingehend 
zu berichten in LINSBAUERs Handbuch der Pflanzenanatomie. 

Als Versuchspflanzen verwende ich Alisma plantago L. var. Michaletii 
ASCHERS. et GRAEBN. f, latifolium ASCHERS. et GRAEBN. und f. steno- 
phyllum AscHERS. et GRAEBN. Beide sind gleich gut geeignet; für Vor- 
lesungsversuche verdient freilich die erste Form den Vorzug, da ihre 
Blattstiele dicker und ihre Spreiten breiter sind, so daß die gefärbten 
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Leitbündel bei günstiger Beleuchtung auch aus einiger Entfernung 
deutlich zu erkennen sind. Da das Parenchym der Blattstiele außer 
dem wenigschichtigen peripherischen Assimilationsgewebe nur große 
Lakunen mit einschichtigen Trennungswänden bildet, ist es möglich, 
nach Anschneiden der Blattstiele durch einen tangentialen Schnitt, 
welcher das grüne peripherische Gewebe entfernt hat, die im Innern 
verlaufenden größeren und kleineren Leitbündel zu verfolgen. 

Bei der Auswahl des zu infiltrierenden Farbstoffes habe ich bei den 
Versuchen an Alisma von dem sonst üblichen, auch in meinen Arbeiten 
früher ausschließlich benutzten Eosin abgesehen. STRASBURGER (1891, 
S. 549f.) hat zwar festgestellt, daß Eosin wesentlich schneller in den 
Tracheenteilen aufsteigt als Fuchsin u.a., und ich konnte dies durch 
Versuche an Alisma plantago (f. latifolium) bestätigen: Drei Blätter 
mit gleich großer Spreite wurden 12cm unter der Spreitenbasis ab- 
geschnitten und in drei verschiedene Farblösungen gebracht (15 Uhr, 
bei 70% relativer Luftfeuchtigkeit, am offenen Fenster meines Arbeits- 
zimmers). Eine 1%ige Eosinlésung war bereits nach 5 Min. durch den 
Blattstiel und die 15 cm lange Spreite bis in deren äußerste Spitze auf- 
gestiegen und bei durchscheinendem Licht in sämtlichen Nerven 1. und 
2. Ordnung festzustellen. Dagegen war eine gesättigte Fuchsinlösung, 
in welcher noch überschüssige Farbstoffteilchen suspendiert waren, erst 
nach 15 Min. im untersten Teile der Spreite äußerlich schwach sichtbar 
geworden; und eine einfache gesättigte Fuchsinlösung lieferte in der 
gleichen Zeit noch keine äußerlich erkennbare Färbung. Nach dem 
Öffnen der Blattstiele durch einen Tangentialschnitt, welcher auf der 
Oberseite der Blattstiele das peripherische grüne Gewebe entfernte, 
erwies sich aber die langsam aufgestiegene Fuchsinlösung doch als 
vorteilhafter, da sie — besonders diejenige mit dem Farbstoffüber- 
schuß — die Leitbündel wesentlich deutlicher hervortreten ließ. Aus 
diesem Grunde ist also die gesättigte Fuchsinlösung mit suspendiertem 
Farbstoffüberschuß als die beste für die Alisma-Versuche anzusehen. 
Dazu ist noch zu bemerken, daß ein Übertritt der Fuchsinlösung in das 
Blattstielgewebe trotz ihrer giftigen Wirkung auf dessen Parenchymzellen 
während der Versuchsdauer kaum in Frage kommt, da an die Leit- 
bündelscheiden -nur einige wenige Zellen der Lakunenscheidewände 
angrenzen und somit eine die Versuchsbeobachtung störende Ausbreitung 
des Farbstoffes durch die relativ starke Isolierung der Leitbündel ver- 
hütet wird. ’ 

Die Versuchsdauer muß entsprechend der geringen Steiggeschwindig- 
keit der Fuchsinlösung natürlich länger gewählt werden als bei Eosin- 
infiltration. Für gewöhnlich, d.h. bei der für unser (Braunschweiger) 
Klima für die Sommermonate festgestellten durchschnittlichen relativen 
Luftfeuchtigkeit von rund 70%, genügt es, die Blätter am offenen 
Fenster 1—2 Stunden transpirieren zu lassen. Aber auch bei größerer 











Transpirationsstromes und der Wirkungsweise der Leitbündelverbind 





g 569 


Luftfeuchtigkeit ist die Durchführung der Versuche môglich, und zwar 
besser als mit anderen Objekten. Um dies zu entscheiden, setzte ich 
Versuche an einem Tage an, während dessen die Luftfeuchtigkeit nicht 
unter 85% heruntergegangen war. Die Alisma-Blätter wurden nach 
einem einstündigen, zeitweise wolkenbruchartigen Gewitterregen aus 
dem Botanischen Garten und Triebe von Impatiens Sultani und zwei 
Tradescantia-Arten aus dem Gewächshaus geholt und auf dem Ver- 
suchstisch frisch angeschnitten in Fuchsinlösung gebracht; in 2!/, m 
Entfernung wurde ein Ventilator aufgestellt und mit der geringsten 
möglichen Tourenzahl eingeschaltet. Ein vor dem Versuch mit Fließ- 
papier abgetrocknetes Alisma-Blatt mit 18 cm langem Blattstiel (etwa 
10 cm waren unten abgeschnitten) zeigte die Fuchsinfärbung nach 35 Min. 





Abb. 1. Querschnitt durch den Blattstiel von Alisma plantago var. Michaletii f. latifolium. 
(Erklärung im Text.) 


in einem (seitlichen) Primärnerven zu unterst deutlich, nach 50 Min. 
in der Hälfte der Primärnerven und nach 70 Min. auch schon in Nerven 
2. Ordnung; ein anderes Alisma-Blatt, von dessen Blattstiel nur 12 cm 
übrig gelassen worden waren, lieferte die Fuchsinfärbung in einem Teil 
der Nerven 2. Ordnung bereits nach 50 Min. Bei den übrigen Versuchs- 
objekten war in der gleichen Zeit noch keine Färbung sichtbar 
geworden. 

Als Vorbereitung zu den Versuchen ist zunächst der Bau des Leitbündel- 
systemes an einem Querschnitt durch den Blattstiel zu untersuchen. Bei 
der latifolium-Form finden wir die in Abb. 1 wiedergegebene Verteilung 
der Leitbündel: Von der einen Blattstielkante zur anderen zieht sich 
bogenförmig eine Hauptreihe von mehr oder weniger starken Leitbündeln 
(5—1—5’) hinüber; die QuerschnittsgrôBe dieser Leitbündel nimmt 
von den Rändern bis zu dem mittelsten Leitbündel (1) zu. Weiter 
tritt oberseits nahe der Peripherie ein inverses Leitbündel (6) auf und 
unterseits in normaler Lagerung gleichfalls nahe der Peripherie das 
Leitbündel 8 und etwas weiter innen die Leitbündel 7 und 7’. Außer- 
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dem sind an der Ober- und Unterseite zahlreiche, zum Teil mehr oder 
weniger reduzierte Leitbündelchen ziemlich dicht unter der Epidermis 
vorhanden (in Abb. 1 als Punkte eingezeichnet). Dieses Querschnittsbild 
bleibt in dem ganzen Blattstiel fast unverändert; lediglich eine geringe 
Verschiebung der mittleren Leitbündel der Hauptreihe und der Leit- 
bündel 7 und 7’ gegen die Unterseite wurde beobachtet, und selbst- 
verständlich enthalten in dem unteren scheidenförmigen Teile des Blatt- 
stieles die dünneren Säume noch eine größere Anzahl von Leitbündeln, 
die aber für die Versuche ohne Bedeutung bleiben. Das Leitbündel- 
system der stenophyllum-Form ist grundsätzlich gleich gebaut, aber etwas 
einfacher insofern, als einzelne der 13 inneren Leitbündel fehlen. Nähere 
Angaben über diese Leitbündelsysteme finden sich in meiner demnächst 
an anderer Stelle erscheinenden Arbeit „Die Leitbiindelsysteme der 
Alismataceen-Blätter‘. 

Die Versuche selbst, welche zu den eingangs genannten Zielen führen 
sollen, sind in folgender Weise durchzuführen: 

Versuch 1. Ein Blattstiel wird oberhalb seines scheidenförmigen 
Teiles quer durchgeschnitten und in die Farblösung gesetzt. Wenn alle 
oder die meisten! Primärnerven rot gefärbt sind, wird der Blattstiel 
durch einen sich über seine ganze Länge erstreckenden Tangentialschnitt 
auf der flachen Oberseite so weit geöffnet, daß die im Innern längs 
verlaufenden, dunkelrot erscheinenden Leitbündel und die zwischen 
ihnen bestehenden Anastomosen durch die Lakunenscheidewände hin- 
durchschimmern. Weitere Einblicke gewähren Schnitte nahe der durch 
die Leitbündel 6, 1 und 8 bestimmten Medianebene und solche schräg 
geführten Schnitte, welche von der Unterseite so viel fortnehmen, daß 
die Leitbündel 7, 1, 2’ 3’ und 4’ sichtbar werden. Dabei ist es wegen 
der Durchsichtigkeit des sehr lockeren lakunösen Gewebes durchaus 
nicht notwendig, daß die Schnitte unmittelbar an den Leitbündeln 
entlang führen. Bei Praktikumsarbeiten kann auch die Untersuchung 
von Handschnittserien leicht herangezogen werden, welche die Lage 
und Form der Leitbündelverbindungen noch besser zeigen. Technische 
Schwierigkeiten bestehen hierbei nicht, weil wieder infolge der lakunösen 
Struktur des Innengewebes die Schnitte 1—2 mm dick sein dürfen. 

Versuch 2. An einem Blattstiel werden etwa 10—12 cm unter der 
Spreite durch je zwei gegeneinander geneigte Schnitte (der obere 
horizontal, der untere schräg nach innen ansteigend) von allen Seiten 
her keilförmige Stücke derart herausgeschnitten, daß alle Leitbündel 
außer dem mittelsten (1) unterbrochen sind. Sodann wird der Blattstiel 
etwa 10 cm tiefer frisch angeschnitten und in Fuchsinlösung getaucht, 
und die Blattspreite (oder der oberste Teil des Stieles) wird an einem 


1 Namentlich an alten Blättern tritt häufig nur unvollständige Infiltration 
der Spreite ein. 
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Stativ befestigt. Hierbei ist einige Vorsicht zu beachten, da der untere, 
die Farblösung aufnehmende Teil des Stieles nur noch mit einem Leit- 
bündel locker am oberen Teile hängt; insbesondere ist eine Knickung 
dieses Leitbündels an der Einschnittstelle während des Versuches zu 
verhüten (leichte Durchbiegung beeinträchtigt nicht). Nach etwa 
1!/, Stunden kann der Blattstiel oberhalb der Einschnitte wie bei Versuch 1 
(am besten wieder mit Schnittserien) untersucht werden. Da in die 
Leitbündel 2 (2) bis 8 von dem Einschnitt her leicht Luft ein- 
treten kann, so zeigt sich dicht über dem Einschnitt (manchmal einige 
Zentimeter weit) kein Übertritt von Farblösung aus Leitbündel 1 in 
die übrigen. Dann aber erfolgt auf einer Strecke von etwa 4cm 
schrittweise die Infiltration aller Leitbündel einschließlich der peri- 
pherischen. 

Zu diesem Versuch ist noch zu bemerken, daß zu lange Versuchs- 
dauer zur Folge hat, daß die Farblösung in den Leitbündeln 2 (2') 
bis 8, wohl infolge der Verdunstung an den Schnittflächen, auch wieder 
abwärts steigt und schließlich alle Leitbündel schon unmittelbar an den 
Einschnitten gefärbt werden. 

Versuch 3. Die Einschnitte werden in der gleichen Weise wie bei 
Versuch 2 ausgeführt, aber etwa 1 cm unter der Spreite. Es färbt sich 
dann in der Spreite zu unterst nur der Mittelnerv, und die übrigen 
Primärnerven werden erst etwas höher, einige Zentimeter über der 
Spreitenbasis, vermittels der Nerven 2. Ordnung infiltriert. Daraus geht 
hervor, daß bei Alisma an der Übergangsstelle zwischen Blattstiel und 
Spreite keine besondere Leitbündelverbindungszone, wie sie für manche 
andere Blätter bekannt ist, besteht. 


In ähnlicher Weise durchgeführte Versuche an den Primärnerven 
der Spreite, besonders dem Mittelnerven, lassen das Auftreten von 
Leitbündelverbindungen zwischen den Leitbündeln eines Nerven er- 
kennen, sind aber weniger eindrucksvoll, da die Zahl der Leitbündel 
sogar des starken Mittelnerven kleiner ist und dementsprechend auch 
weniger Anastomosen vorliegen. 


Als Ergänzung zu Versuch 3 ist dagegen noch zu empfehlen die gleiche 
Versuchsanstellung an Sagittaria sagittifolia L. Das Leitbündelsystem 
von Sagittaria sagittifolia ist im Blattstiel ähnlich gebaut wie bei Alisma 
plantago, überdies liegt aber am Übergang zur Spreite eine Leitbündel- 
verbindungszone vor, in welcher alle Leitbündel in seitlichen Zusammen- 
hang treten. Infolgedessen werden bei einer Versuchsanordnung wie 
bei Versuch 3, wobei die Einkerbungen sogar bis 2 mm unter die Spreite 
verlegt werden können, alle Nerven der Spreite bereits an der Basis 
infiltriert. Die Leitbündelverbindungszone, welche diese Wirkung er- 
reicht hat, läßt sich nachträglich leicht mit ziemlich dieken Hand- 
schnitten feststellen. — Besser als Sagittaria sagittifolia mit seinen im 
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oberen Teile recht dünnen Blattstielen werden sich für die Versuche 
vermutlich die großen Pfeilblätter wie z. B. von Echinodorus macrophyllus 
(Kunts) MicHEL1, die ich früher anatomisch untersuchte (Fr. J. Meyer, 
1932), eignen. Jedoch war mir ein Arbeiten mit solchen Blättern aus 
Mangel an lebendem Material leider nicht möglich. 
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GENETISCHE UNTERSUCHUNGEN AN EINEM HETERO- 
THALLISCHEN ASKOMYZETEN (BOMBARDIA LUNATA NOV. 
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(Frankfurt a. M.). 


Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Juni 1934.) 


Einleitung. 

Die Tatsache, daß viele Askomyzeten ohne Schwierigkeit auf künst- 
lichem Substrat kultiviert und zur Fruktifikation gebracht werden 
können, daß sich Tetradenanalysen besonders leicht und sicher aus- 
führen lassen und daß die Neigung zur Bildung neuer Rassen offenbar 
stark ausgeprägt ist, läßt diese Pilzgruppe für Vererbungsstudien be- 
sonders geeignet erscheinen. Man hat sie denn auch in letzter Zeit wieder- 
holt zu genetischen Untersuchungen herangezogen und dabei interessante 
und wertvolle Ergebnisse erzielt. Ich erwähne nur die ausgezeichneten 
Arbeiten DopseEs und seiner Schüler. 

Notwendig für eine aussichtsreiche Durchführung solcher Arbeiten 
ist es, daß man über heterothallische Askomyzetenarten verfügt. Nun 
ist aber Heterothallie bisher nur bei einer verhältnismäßig geringen Zahl 
von Arten festgestellt worden. Die am eingehendsten untersuchten 
heterothallischen Ascobolus- und Neurospora-Arten haben den Nachteil, 
daß die Askosporen vor der Keimung erst einer besonderen Hitze- 
behandlung bedürfen, deren Einwirkung auf den Genotypus schwer 
kontrollierbar ist, und die Neurospora-Arten besitzen zudem die Eigen- 
schaft, leicht durch die Luft übertragbare Konidien in ungeheuren 
Mengen zu erzeugen, so daß zur Reinhaltung der Kulturen ganz besondere 
Vorsichtsmaßnahmen nötig sind. Es schien mir daher wünschenswert, 
einen geeigneteren heterothallischen Askomyzeten zu finden. Erst nach 
längerem Suchen ist es schließlich gelungen, in der Sordariaceengattung 
Bombardia Fx. einige für meine Untersuchungen ausgezeichnet geeignete 
Vertreter festzustellen, von denen der eine zur Untersuchung benutzt 
wurde. 

I. Material und Methodik. 


Wenn ich mein Augenmerk auf die koprophilen Sordariaceen richtete, so hatte 
dies seine bestimmten Gründe. Einmal zeichnen sich diese durch einigermaßen 
große Asci und Askosporen aus, was für eine erfolgreich durchzuführende Tetraden- 
analyse wünschenswert ist. Dann aber sind es meistens sehr schnellebige, leicht 
kultivierbare Formen. Die Sporen keimen bald nach der Aussaat ohne besondere 
Behandlung, und man erhält oft in erstaunlich kurzer Zeit reife Fruchtkörper. 
Die Sordariaceengattungen Chaetomium und Sordaria erwiesen sich als ungeeignet. 
da alle geprüften Arten (etwa 20) homothallisch sind. Es blieben noch die Bom- 
bardia-Arten. Bei meinen Versuchen, künstlich bei Askomyceten Miktohaplonten 


Planta Bd. 22. 39 
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zu erzeugen (ZICKLER 1931), war ich schon auf die viersporige Bombardia anserina 
gestoßen und konnte den Nachweis erbringen, daß es sich hier um eine mikto- 
haplontische Art handelt. Zwergsporen, die im Gegensatz zu den zweikernigen, 
miktohaplontischen Normalsporen nur einen Kern enthalten, und deren Bildung 
ich durch Chloralhydrat erheblich steigern konnte, lieferten heterothallische 
Myzelien, die in 2 intrasterile, aber interfertile Gruppen zerfallen. Von allen von 
mir untersuchten Pilzarten (im ganzen etwa 27) erwiesen sich schließlich 2 als 
heterothallisch. Die eine Art wurde als Bombardia curvula (Winter) DE BARY be- 
stimmt. Die zweite Art ist offenbar neu. Ich schlage für sie den Namen Bom- 
bardia lunata nov. spec. vor!. 

Diagnose: Perithezien zerstreut, oberflächlich, nur wenig oder kaum in das 
Substrat eingesenkt, länglich ei- bis kegelförmig, mit deutlicher Mündung, runzelig, 
mit dicken, wenigzelligen Haaren, die meist büschelig verklebt sind und den Frucht- 
körpern ein zotteliges Aussehen verleihen, durchscheinend schwarzgrün-braun, 
rings um die Mündung dunkler. 600—700 # hoch, 300—350 u dick. Die Asci sind 
schmal, zylindrisch, 8-sporig, 140—180 y lang und 10 u breit. Paraphysen spärlich 
und fadenförmig. Die Sporen auf der einen Seite abgeflacht, auf der anderen 
stark gerundet, so daß sie in der Seitenansicht halbmondförmig erscheinen. In der 
Vorder- und Rückenansicht mehr elliptisch, am unteren Ende mit zylindrischem 
Anhängsel. 18—20 u lang, 8 u breit. Die eigenartige, auffällige Sporenform gestattet 
die vollkommene Ausfüllung der sehr schmalen Asci in der Weise, daß die Sporen 
mit der flacheren Seite der Wand anliegen, während sie sich mit der gewölbten 
eng berühren. 

Im Frühjahr auf Pferdemist aus dem Taunus aufgetreten. 

Mit dieser Bombardia-Art wurden sämtliche Versuche, über die hier berichtet 
werden soll, . 

Die Sporen von Bombardia lunata keimten leicht auf Biomalzagar (1'/,—2% 
Agar, 2% Biomalz). Es wurde eine Reihe von Einsporkulturen und auBerdem 
Mischmyzel gezogen, das von verschiedenen Sporen stammte, und auf Schräg- 
agarröhren übergeimpft. Die Gläser blieben während zweier Monate zunächst 
unbeobachtet stehen, da ich in der Zwischenzeit andere Arbeiten zu erledigen hatte. 
Nach Ablauf dieser Frist stellte sich heraus, daß die Einsporkulturen alle einwandfrei 
steril geblieben waren, während die Mischkulturen Perithezien entwickelt hatten. 
Sogleich wurden Kombinationen der 13 Einsporstämme angesetzt, die teilweise 
schon nach 4 Wochen fruktifizierten. Von den 13 zufallsmäßig herausgegriffenen 
Sporen gehörten 6 der einen Gruppe (A) und 7 der anderen (a) an (früher mit B 
bezeichnet; vgl. ZICKLER 1933). Das sprach bereits für genotypische Faktoren- 
trennung, die im Askus in ähnlicher Weise wie bei Neurospora und Ascobolus vor 
sich gehen muß. Die in der Folgezeit ausgeführten Tetradenanalysen bestätigten 
diese Vermutung vollauf. 4 Sporen lieferten Myzelien vom Reaktionstyp A und 
4 Sporen Myzelien vom Reaktionstyp a. Die Tetradenanalysen wurden zuerst 
mit dünnen Nadeln freihändig ausgeführt, später mit Hilfe des von LINDEGREN 
(1932) konstruierten hölzernen Mikromanipulators, der sich sehr bewährte. Nur 
wurden statt der von LINDEGREN benutzten Metallnadeln fein ausgezogene Glas- 
nadeln benutzt, mit denen bei ‚geeigneter Formgebung sogar bei 200facher Ver- 
größerung gearbeitet werden konnte. Sie haben den Vorteil, daß sie durchsichtig 
sind. Die Asci wurden in einen Wassertropfen auf die Agaroberfläche einer Petri- 


1 Zur Bezeichnung der Gattung sind nicht weniger als 4 Synonyma im Gebrauch: 
Bombardia Fr., Pleurage Fr., Podospora Ces. und Philocopra Spec. Die beiden 
Frızsschen Namen sind die ältesten (Sum. Veg. Scand. 1849) und von ihnen gebührt 
dem ersteren der Vorzug, wie mir Herr Rektor KIRSCHSTEIN freundlichst mitteilte, 
weil der Name Bombardia bei FRIES (a. a. O.) schon auf S. 389, der Name Pleurage 
dagegen erst auf S. 418 aufgeführt wird. 
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schale gebracht, hier getrennt und die Sporen mit genügendem Abstand von- 
einander in einer Reihe ausgesät. Nach etwa 24 Stunden hatten sie gekeimt und 
ein kleines Myzel ausgebildet, das ausgestochen und auf Schrägagarröhrchen 
übertragen wurde. Nach 8 Tagen hatte das Myzel hier etwa den Durchmesser 
eines 10 Pfennigstückes erreicht, und man konnte die einzelnen Varianten gut 
unterscheiden. — Zur Lebendbeobachtung benutzt man am besten die mittels 
durchbohrter Objektträger hergestellten feuchten Kammern. Für die zytologischen 
Untersuchungen werden mit Hilfe des Äther-Zelloidinverfahrens ganze Deckglas- 
kulturen aufgeklebt und später mit Eisen-Hämatoxylin nach HEIDENHAIN gefärbt. 
Es gelingt sogar, ohne Anwendung der Zelloidinmethode unter Benutzung der 
Haftfähigkeit des Agartropfens selbst gute Präparate, vor allem auch von Keimungs- 
stadien, zu erhalten. Für zytologische Untersuchungen der Kernteilungsvorgänge 
im Askus muß man allerdings das Material über Alkohol-Xylol in Paraffin ein- 
betten und schneiden. Die Färbung nach HEIDENHAIN mit Hämatoxylin liefert 
die besten Bilder. 
II. Mutationen. 
a) Mutationen der Wachstumsfaktoren!. 

1. Normalform: lanata (lan.). Alle Ausgangsstämme, bis auf eine Ausnahme 
(P 10a), gehören diesem Typus an. Er ist charakterisiert durch ein regelmäßig 
in konzentrischen Ringen wachsendes, dichtes, wolliges Luftmyzel und geringe 
Fertilität: P1, P2, P3, P4, P5, P6, P7, 
PS8, P9, Pll, P12, P13. 

2. Normalform: bulbosa (bulb.). Durch 
zahlreiche kleine Hyphenknäuel kommt 
ein krimmerartiges Aussehen zustande. 
Das Luftmyzel ist spärlich, daher er- 
scheinen die Kulturen dunkler. Diese 
Form wurde unter den A 
gefunden (P 10a). Der Stamm erweist 
sich in Kombinationen als außerordent- 
lich fertil. In den bulbillenartigen Hyphen- 
knäueln, die später sich dunkel färben 
und als Sklerotien bezeichnet werden, 
haben wir ohne Zweifel weibliche Sexual- 
organe zu suchen. Die Varietät mutiert 
leicht zu normal lanata und verhält sich app. 1. Sektorbildung. Eine bulbosa- 
dann hinsichtlich der Fertilität ebenfalls argillacea-Kultur hat 2 hellere bombycina- 
wie diese. Offenbar sind beide Rassen Sektoren gebildet. 
durch Übergangsformen verbunden. 

3. Mutation: bombycina (bomb.). Diese Mutation wurde zuerst bei Myzelien beob- 
achtet, dieerwartungsgemäß dem bulbosa-Typ hätten entsprechen sollen. Nacheinigen 
Tagen aber bildeten die Kulturen ein seidenartiges, lockeres Luftmyzel aus, das 
einen ausgesprochen braunen Farbton besaß. Die Variante ist in der ersten Gene- 
ration der Kreuzung P3A (lanata) x P10a (bulbosa) und PIA (lanata) x P10a 
(bulbosa) zuerst entstanden. Später konnte das seidenartige Luftmyzel auch bei 
anderen Stämmen beobachtet und teilweise durch das Auftreten von vegetativ 
veränderten Sektoren nachgewiesen werden, daß es sich um eine neue Mutation 
handelt, die wahrscheinlich ein anderes Gen als den bulbosa-Faktor betrifft (Abb. 1). 
Außerdem dürfen wir annehmen, daß die Mutation erst in Kombination mit dem 


1 Die 13 Ausgangsstämme werden im folgenden mit P bezeichnet. Die bei- 
gefügte Zahl gibt die Nummer des Stammes und der Buchstabe A oder a den 
Reaktionstyp an. 
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bulbosa-Faktor kenntlich wird, während der lanata-Faktor sie verdeckt. Ob Koppe- 
lungsbeziehungen zwischen dem bombycina-Faktor und den lanata-bulbosa-Allelen 
bestehen, muß noch weiter untersucht werden. 

4. Mutation: effusa (eff.). Die Mutation ist durch ein unstetiges, langsames 
Wachstum gekennzeichnet. In der Luftmyzelbildung gleicht sie der Mutation 
bulbosa, nur wächst sie halb so rasch, bildet keine konzentrischen Ringe mehr, 
und das Myzel scheint bald an dieser, bald an jener Stelle rascher zu wachsen. 
Der erbliche Charakter steht wohl außer Frage, da 2 nebeneinander liegende Sporen 
im Askus 340 die gleiche Veränderung erkennen ließen (Spore Nr. 340, und 340,). 


b) Mutationen der Farbfaktoren. 

5. Normalform: viridis (v.). Die Myzelien der Ausgangsstämme zeigen alle eine 
einheitlich graugrüne Farbe, die bei dem Stamm P10a deshalb dunkler erscheint, 
weil hier das spärlich vorhandene Luftmyzel keine so starke Lichtbrechung hat. 

6. Mutation: revertens (rev.). Das Myzel erscheint zuerst farblos, bildet später 
aber einen dunkelgrünen Farbstoff aus, so daß die Kulturen nicht mehr oder nur sehr 
schwer — durch einen ganz schwackrôtlichen Farbton — von den Normal(viridis)- 
Stämmen zu unterscheiden sind. Als sektorielle Mutation spontan in der ersten 
Generation der Kreuzung P1A x P10a in der Kultur 38 erhalten. Der erbliche 
Charakter wurde durch das Kreuzungsexperiment geprüft und bestätigt. In der 
Heterozygote scheint eine Rückmutation nicht selten zu erfolgen. 

7a. Mutation: rubiginosa (rubig.). Das Myzel zeichnet sich durch einen rotbraunen 
Farbstoff aus. Die Farbstoffbildung ist sehr stark. Die Mutation ist als Sektor 
spontan in einer lan.-v.-Kultur entstanden. 

7b. Mutation: rubida (rubid.). Mit dunkelrotem Farbstoff, der bedeutend schneller 
in den Agar diffundiert als das Myzel wächst. Der Nährboden wird stark rot gefärbt. 
Aus einer Spore der Kreuzung lanata-rubiginosa x bulbosa v. aufgetreten und 
offenbar eine besondere Stufe von rubiginosa. 

7e. Mutation: rubidula (rubil.). Das Myzel zeigt einen deutlichen Übergang nach 
weiß und sieht daher zartrosa aus. Die Mutation ist ebenfalls als besondere Stufe 
von rubiginosa zu werten. 

8. Mutation: lactea (lact.). Das Myzel ist beinahe völlig farblos mit einem höchst 
schwachen, gelblichen Grundton. Die Mutation ist in verschiedenen Generationen 
meist aus der Variante rubiginosa sektoriell als Spontanmutation entstanden. 
Außerdem konnte sie aus P3A durch Röntgenbehandlung erhalten werden. 

9. Mutation: argillacea (arg.). Das Myzel ist gelblich bis grauweiß. Es handelt 
sich sicher um eine erbliche Variante, da die beiden nebeneinander liegenden Sporen 
Nr. 3 und 4 von Askus 110 völlig gleichartige Myzelien geliefert haben. Dem Wachs- 
tum nach gehören die Myzelien dem bulbosa-Typ an. Die Analyse ist noch nicht 
restlos durchgeführt, es dürfte sich aber um eine sehr interessante Form handeln. 


III. Rassenkreuzungen. 

Die Kreuzungsexperimente wurden begonnen mit der normalen 
lanata- und der bulbosa-Rasse. Gekreuzt wurden P10a (bulb.) mit 
P3A (lan.) und P10a (bulb.) mit P7A (lan.). Die Askusanalyse mußte 
zunächst, da kein Mikromanipulator zur Verfügung stand, mit der 
freien Hand versucht werden. Dabei ließ sich allerdings nur eine Auf- 
spaltung in die beiden Elterntypen nachweisen. Erst mit Hilfe des 
Lispesrenschen Mikromanipulators konnten dann genaue Analysen 
durchgeführt werden. Die Anordnung der Sporen ließ erkennen, daß 
gleichartige immer paarweise nebeneinander liegen, mit anderen Worten 
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Geschwister sind, die in der letzten, dritten Teilung getrennt worden 
sein mußten. Entweder lagen 2 gleiche Paare zusammen im oberen und 
dann entsprechend auch im unteren Teil des Askus, oder aber 2 ungleiche 
Paare in jeder Hälfte. Im ganzen sind so, je nach der Anordnung der 
Paare zueinander, 6 Kombinationen denkbar. Das gleiche gilt auch für 
die Sporenanordnung hinsichtlich der den Reaktionstyp bestimmenden 
Faktoren. Diese sind nicht an die Wachstumsfaktoren gebunden, denn 
es konnten ebenso oft die Elternkombinationen wie auch die theoretisch 
zu erwartenden Neukombinationen entdeckt werden. Die einfache 
MENDEL-Spaltung der Farb- und Wachstumsfaktoren zeigt, daß Färbung 
und Wuchs auf multiplem Allelomorphismus beruhen. 





Abb. 2. Aufspaltung in lanata-, bombycina- und bulbosa-Myzelien (von links nach rechts: 
2 bulbosa-, 2 bombycina- und 4 lanata Myzelien). 


Diese Art der ‚Aufspaltung ist allerdings nicht ohne Ausnahmen 
geblieben. Bei der Kreuzung PIA (lan.) x P10a (bulb.) wurde eine 
ganze Reihe von Asci erhalten, bei denen anscheinend eine kompli- 
ziertere Aufspaltung vorlag: 4 Sporen keimten zu Myzelien aus, die dem 
lanata-Typ entsprachen, 2 glichen dem bulbosa-Typ, und 2 vertraten einen 
neuen Typ, der zunächst wie der bulbosa-Stamm P10a ein dunkles Myzel 
ausbildete, das nach einigen Tagen aber zur Bildung von feinerem, 
braunrotem und mehr seidigem Luftmyzel überging. Diesen Typ habe 
ich als bombycina (bomb.) beschrieben. Das Verhältnis war dann stets 
4 lan.: 2 bulb.: 2 bomb. Die hier wirksamen Gene sind anscheinend 
ebenfalls nicht mit den Faktoren für den Reaktionstyp gekoppelt. Es 
werden wenigstens bomb.-Stämme vom Reaktionstyp A, wie auch solche 
vom Reaktionstyp a erhalten. Die Stämme sind ebenso fertil wie die 
bulb.-Stämme (Abb. 2). 

Ich hatte mir von der Rückkreuzung mit den Parentalstämmen die 
Lösung der auffälligen Spaltungsverhältnisse versprochen. Hier aber 
zeigte die Askusanalyse eine ebenso merkwürdige Spaltung. Teilweise 
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kam die typische bulb.-Mutation wieder zum Vorschein, teilweise die 
bomb.-Variante oder auch beide zusammen, teilweise zeigten sich deutlich 
Unterschiede bei den lan.-Myzelien, wenn die zu diesem Typ gehörigen 
Sporen überhaupt keimten. Mitunter hatte ich gerade bei den lan.- 
Sporen eine so geringe Keimfähigkeit zu verzeichnen, daß die Deutung der 
Vorgänge schon aus diesem Grunde außerordentlich schwierig ist. Für 
die Haupttypen kann die Faktorenverteilung wohl festgestellt werden; 
wodurch aber die feineren Unterschiede bedingt werden, ist nur durch 
weitere Analysen zu entscheiden, die bisher nicht durchgeführt werden 
konnten. Erschwert wird die Deutung durch das Entstehen gänzlich 
neuartiger Typen, deren erblicher Charakter bereits feststeht. Aller 
Wahrscheinlichkeit nach handelt es sich bei diesen Kreuzungen wohl um 
bifaktorielle Spaltungen, deren Diskussion erst verlohnt, wenn über die 
vorliegenden Koppelungsverhältnisse größere Klarheit gewonnen ist. 

Einfacher und durchsichtiger liegen die Verhältnisse bei der Kreuzung 
der Rasse bulb. mit der Rasse revertens (rev.), die viel später als die 
normalen Myzelien die Pigmentstoffe ausbildet. Gekreuzt wurde P10a 
(bulb. v. a) mit 38, A (lan. rev. A). Die Askusanalyse ergab folgendes: 

Entweder a) 2 Kulturen, die dem Elter 38, glichen, also im jugend- 
lichen Zustand weiß aussahen und ein wolliges lan.-Myzel besaßen, 

2 Kulturen, die in der Ausbildung der Pigmentstoffe sich wie 38, 
verhielten, aber ein krimmerartiges bulb.-Myzel besaßen, 

2 Kulturen, die grünen Farbstoff ausbildeten, aber das wollige lan.- 
Myzel ererbt hatten, 

2 Kulturen, die Pigment- und Wachstumsfaktoren von P10a erhalten 
hatten; 

oder b) 4 Kulturen mit dem Pigmentfaktor und dem Wachstum von 38,, 

4 Kulturen mit dem grünen Farbstoff und bulb.-Myzel; 

oder c) 4 Kulturen mit dem Pigmentfaktor von 38, und dem Wachstum 
von P10a, 

4 Kulturen mit dem grünen Pigment von P10a und dem Wachstum 
von 38,. 

Es ist klar, daß hier eine bifaktorielle Spaltung vorliegt. 2 in ver- 
schiedenen Chromosomen liegende Allelenpaare werden verteilt. Dabei 
entspricht dem rev.-Gen von 38, der normale v.-Faktor von P10a in dem 
einen Chromösomenpaar, und dem bulb.-Faktor das normale lan.-Gen 
von 38, in dem anderen Chromosomenpaar. Die Unabhängigkeit der 
Genpaare voneinander ergibt sich aus der Verwirklichung der 4 theo- 
retisch mit gleicher Häufigkeit zu erwartenden Kombinationen. Bezüg- 
lich der Faktoren für den Reaktionstyp und die Ausbildung des Pig- 
mentes ergab sich Koppelung und ein Koppelungsbruch zu etwa 22%. 
Diese Koppelungsbeziehungen werden jedoch zweckmäßig bei der 
Besprechung anderer Kreuzungen näher behandelt, da hier größere 
Serien analysiert worden sind. 
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Bei der Kombination der Stämme P13a (lan. v. a.) und 38, A (lan. 
rev. A) war Gleichheit der Wachstumsfaktoren angenommen worden 
und Verschiedenheit der Farbfaktoren. Trotzdem ergab sich eine bi- 
faktorielle Aufspaltung 2:2:2:2. Das deutete darauf, daß hier 
Unterschiede zwischen den Wachstumsfaktoren bestanden oder sich 
herausgebildet hatten. Der neue Wachstumstyp unterschied sich zwar 
von dem der bulb.-Stämme deutlich; im großen und ganzen waren die 
Unterschiede jedoch nicht sehr ausgeprägt, so daß davon Abstand 
genommen werden konnte, den Wachstumstyp als neue Variante zu 
beschreiben. 

Kombiniert man den Stamm 109, (lan. rubig. A) mit P10 (bulb. v. a), 
dann darf man im Hinblick auf die Farb- und Wachstumsfaktoren eine 
ganz entsprechende dihybride Spaltung wie bei der Kreuzung 38, (lan. 
rev. A) x P10 (bulb. v. a) erwarten. Man wird entweder die beiden 
Elternkombinationen in einem Verhältnis 4 (lan. rubig.) : 4 (bulb. v.) 
wieder erhalten, oder man erhält die Wachstumsfaktoren in Neukombi- 
nation mit denen des anderen Elters in einem Verhältnis 4 bulb. rubig. 
: 4 lan. v., oder aber eine Aufspaltung 2 : 2 : 2 : 2 der Elterntypen und 
der entsprechenden Neukombinationen ihrer Farb- und Wachstums- 
faktoren. Die Erwartung konnte durch die Askusanalyse bestätigt 
werden. Hinzu kam weiter die bemerkenswerte Tatsache, daß die Sporen 
schon innerhalb der Asci, entsprechend den in ihnen wirksamen Farbgenen. 
eine deutlich unterscheidbare Färbung zeigten. 4 Sporen waren dunkel, 
schwärzlich grün—braun, wie es der normalen Färbung entspricht, 4 Sporen 
aber waren hell, rötlichbraun—durchscheinend. Bei Aussaat der Sporen 
ergab sich, daß den roten Sporen ein rotes Myzel, den dunklen ein grünes 
Myzel entsprach. Es ist somit möglich, die Verteilung der Farbgene 
schon in den einzelnen Ascis zu studieren und auf einfache Weise durch 
Auszählung genügend Material zu statistisch einwandfreien Über- 
legungen zu erhalten (Abb. 3; vgl. auch Abb. 6). 

Bezüglich der Trennung der Geschlechts- und Farbfaktoren lagen 
besondere Verhältnisse vor. Während bei den Farb- und Wachstums- 
faktoren ungefähr gleichviel Neukombinationen wie die den Eltern- 
typen entsprechenden alten Kombinationen erhalten wurden, ergab sich 
bei der Prüfung der Farb- und Geschlechtsfaktoren, daß viel mehr Sporen 
von der Zusammensetzung der Elterntypen als Neukombinationen vor- 
handen waren. Daraus folgt die Koppelung der Farb- und Geschlechts- 
faktoren. Allerdings findet häufig Austausch statt. Bei der Kombi- 
nation rubig. A x v. a beträgt der Austauschprozentsatz 38,3%, bei der 
reziproken Kreuzung rubig. ax v. A35,9%. Die Abweichung liegt 
noch im zulässigen Fehlerbereich, und wir dürfen mit 37,4% im Mittel 
rechnen. Bei der Kreuzung rev. A x v.a betrug der Austausch 22,4%. 
Da wir annehmen dürfen, daß es sich um die gleichen Farbgene, wenn 
auch um verschiedene Stufen oder Allele handelt, so müßte auch ein 
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gleicher Austauschwert erhalten werden können. Das wird sicher auch 
der Fall sein, wenn wir hierzu ebenso große Serien auszählen wie bei den 


obigen Kreuzungen. Bei der Kreuzung lact. A x v. a ist die Zahl der 
analysierten Asci noch geringer, so daß Schlüsse auf die Koppelung 





Abb. 3. Askusbüschel aus einem Peritnezium. Asci mit hellen und dunklen Sporen. 
Die Asci, welche nur helle Sporen enthalten, sind noch nicht ausgereift. 


vorläufig nicht gezogen werden sollen. Wir dürfen aber auch hier mit 
dem gleichen Koppelungsverhältnis rechnen, da es sich wieder nur um 
Allele des gleichen Gens handelt. 


IV. Fertilitätsverhältnisse. 

Bei Kreuzungsversuchen mit den Ausgangsstämmen fiel auf, daß diese 
verhältnismäßig schwach aufeinander geschlechtlich reagierten. Nur 
der Stamm P10a, der sich durch sein Wachstum schon äußerlich deutlich 
von den anderen Stämmen unterschied, zeigte eine ausgesprochen 
starke Fertilität in Kombination mit allen anderen Ausgangsstämmen, 
soweit sie dem entgegengesetzten Reaktionstyp (A) angehörten. Die 
Asci solcher Kombinationen zeigten, wenn die Sporen isoliert wurden, 
eine Spaltung in 4 Sporen von dem Typus der Normalstämme und in 
4 Sporen von dem Typus des Stammes P10, den wir deshalb auch als 
besondere Rasse angesehen hatten. Um den Reaktionstyp der aus den 
Sporen erhaltenen Myzelien zu prüfen, wurden Rückkombinationen 
mit den anderen Ausgangsstämmen, insbesondere mit P3A und P6a 
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in der Weise angestellt, daß auf die Schrägagarfläche dicht neben- 
einander Myzelstecklinge des zu untersuchenden Materials und je eines 
Teststammes geimpft wurden. Es ergab sich, daß die bulb.-Myzelien 
die Fertilität von ihrem Parentalstamm ererbt hatten und nun in der 
Kombination mit dem geeigneten Teststamm an der Kontaktzone 
reichlich fruktifizierten. Dagegen blieben fast alle Kombinationen der 
Stämme vom Normaltyp mit den (ja ebenfalls zum Normaltyp gehörenden) 
Teststämmen steril. In ähnlicher Weise waren die bulb.- und bomb.- 
Stämme fertil, die aus der Kombination lan. x bulb. herausspalteten. 
Die bulb.-Myzelien gehörten teils zum A-Typ, teils zum a-Typ. Die 
den Reaktionstyp bestimmenden Faktoren und die Wachstumsfaktoren- 
sind, wie wir bei verschiedenen Kreu- 
zungen gesehen haben, nicht gekoppelt, 
so daß freie Spaltungsmöglichkeit besteht, 
und ebenso oft Neukombinationen wie 
die den Elterntypen entsprechenden 
Kombinationen erhalten werden können. 
Es ist also klar, daß die Fertilitätsunter- 
schiede nichts mit den Unterschieden der 
Faktoren zu tun haben, die den Reak- 
tionstyp bestimmen, daß sie aber mit 
den Wachstumsfaktoren absolut gekop- 
pelt oder sogar mit diesen identisch sind. 








Mehr Klarheit in diese Verhältnisse F7 #5 
brachten Beobachtungen, über die ich Abb. 4. Stik ddélosséilss 
schon 1933 kurz berichtet habe. An den Spermogon. 


Hyphen des Pilzes entstehen, nament- 

lich an den älteren Lufthyphen, kleine Seitenzweige, die aus einer 
einzigen, einkernigen Zellé bestehen. Diese rundet sich ab und sitzt 
als kleine, kugelige Blase der Hyphe an. Der Zellkern wächst dabei 
stark an und teilt sich in 2, 4, 8—viele Kerne. Inzwischen wächst 
auch die Zelle mehr in die Länge und wird schließlich flaschenförmig. 
Am Hals bildet sich ein besonderer Kragen aus. Die Kerne stellen die 
Teilungen ein und quellen nun, von einer Portion Plasma umgeben, 
nacheinander aus der Öffnung heraus. Das Plasma scheidet dann eine 
deutliche Membran aus. Irgendeine Kittsubstanz hält die entstandenen 
Sporen zusammen, so daß sie entweder in Form langer Ketten vereinigt 
bleiben oder in großen Klumpen an der Öffnung hängen (Abb. 4). In 
Wasser verteilen sich die Sporen leicht, indem sich die Kittsubstanz 
auflöst oder verquillt. Nur selten findet man dann noch kurze, 3—4- 
gliedrige Stücke der Sporenketten oder 2—3 Sporen verklebt. Nach 
und nach treten so sämtliche Sporen aus und die Zelle erscheint voll- 
kommen inhaltlos. Bleibt aber noch ein Kern darin enthalten, dann 
kann sich durch eine Querwand eine neue Zelle abgliedern, die ihrerseits 
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wieder einen Hals mit Kragen ausbildet. Auch der Kern teilt sich, 
und so werden wieder neue Sporen gebildet. Bleibt wieder ein Kern 
zurück, dann wiederholt sich der gleiche Vorgang, und es entstehen 
kompliziertere Systeme solcher flaschenförmigen Organe. Derartige 
Bildungen sind schon von WORONIN (1869/70) beobachtet worden. Die 
aus ihnen austretenden Sporen bezeichnet er als Konidien. Nach seinen 
Angaben dauert das Austreten einer Konidie etwa 1—2 Stunden. 
Ganz ohne Zweifel handelt es sich bei diesen Konidien um die gleichen 
Gebilde, die schon früher von DE Bary u. a. als Spermatien bezeichnet 
worden sind, und denen man die Rolle männlicher Geschlechtszellen 
zuschrieb, ohne dies zytologisch oder genetisch nachweisen zu können. 
BREFELD und seine Schule sprachen sich dann auch scharf gegen die 
sexuelle Funktion dieser Spermatien aus. Teilweise konnten sie nämlich 
zur Keimung gebracht werden und lieferten dann ganz gewöhnliche 
Myzelien, so daß man nach der Ansicht BREFELDs hier nur von Konidien 
sprechen kann. Es erfuhren daher die Spermatien von dem bei Bombardia 
lunata vorliegenden Typus, wenn sie nicht keimten, eine Degradierung 
bis zur völligen Bedeutungslosigkeit für den Organismus und wurden 
meist als Konidien bezeichnet, die früher einmal in der Entwicklungs- 
geschichte irgendeine Bedeutung gehabt haben mußten. Nur bei den 
Laboulbeniaceen wurde schon von THAXTER (1896) die sexuelle Bedeutung 
der Spermatien nachgewiesen und von STAHL (1877), sowie Baur (1901, 
1904) das gleiche für die Flechten-Askomyzeten wahrscheinlich gemacht. 

1933 konnte ich zeigen, daß diese in den flaschenförmigen Behältern 
gebildeten Sporen beim Sexualakt beteiligt sind und die Rolle von 
Spermatien spielen. Man braucht nämlich nur einen Tropfen einer 
solchen Spermatienaufschwemmung, etwa von einem A-Stamm, auf 
einen als Unterlage geeigneten a-Stamm zu bringen und erhält dann 
genau auf dem Fleck, den der Tropfen einnahm, in kürzester Zeit reife 
Perithezien. Schon nach 8—9 Tagen werden die jungen Fruchtkörper 
sichtbar ; nach etwa 14 Tagen sind sie voll ausgereift, und man kann die 
Sporen trennen und zur Keimung bringen. Hatte man die Unterlage 
mit Spermatien einer anderen Rasse spermatisiert, dann zeigte bei der 
Askusanalyse die Aufspaltung eindeutig, daß zwischen den beiden 
Rassen ein Sexualakt stattgefunden haben mußte. Wurde z. B. eine 
v. bulb.-Unterlage benutzt und mit einer lact.- oder rubig.-Rasse spermati- 
siert, dann konnte man bereits an der verschiedenen Färbung der Sporen 
(grüne und weiße oder rotbraune) im Askus die sexuelle Wirkung der 
Spermatien erkennen. Das wurde als der eindeutige genetische Beweis 
für die Funktionsfähigkeit der Spermatien angesehen. Zytologisch 
konnte allerdings der Beweis bisher nicht erbracht werden. 

Die Tatsache, daß die Entstehung von Perithezien immer auf den 
Spermatisierungsfleck beschränkt bleibt, daß die Spermatien, ohne zu 
keimen, wochenlang in den Aufschwemmungen ihre Funktionstüchtigkeit 
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bewahren, und daß kleine Hyphenstückchen kaum mit übertragen 
werden, spricht dafür, daß nur die Spermatien für die Befruchtung ver- 
antwortlich zu machen sind. 

Über die weiblichen Sexualorgane kann vorläufig noch nichts Genaues 
ausgesagt werden. Sicherlich sind sie in jenen Hyphenknäueln zu suchen, 
die in dem Falle, daß sie befruchtet werden, sich zu Perithezien mit 
reifen Asci entwickeln. Bleibt aber eine solche Befruchtung aus, dann 
entstehen daraus sklerotienartige Gebilde, die in ihrem Aussehen den 
Perithezien völlig gleichen. Sie werden vor allem von den bulb.-Myzelien 
gebildet und verleihen diesen das charakteristische krimmerartige Aus- 
sehen. Die zytologische Untersuchung dieser weiblichen Sexualorgane 
oder Askogone wird einmal erschwert durch die Kleinheit der Organe 
und zum anderen durch die zahlreichen Hüllhyphen, die das Askogon 
umgeben. Die Hüllhyphen entspringen dem gleichen Myzel wie das 
Askogon, und die aus ihnen sich entwickelnde Perithezienwandung hat 
die Farbe der Unterlage. Wird ein v.-Myzel spermatisiert, dann ist die 
Perithezienwandung dunkelgrün bis schwarz; eine rubig.-Unterlage bildet 
braunrote Perithezien aus, und lact.-Stämme erzeugen vollkommen 
weiße Perithezien. Für verwandte Arten, Bombardia (Sordaria) fimiseda 
und Bombardia (Sordaria) coprophila, liegen einige Beobachtungen von 
Woronın vor. Er fand ein kugeliges Askogon, das an einer Primärhyphe 
sitzt. Von einer zweiten Primärhyphe geht ein kurzer Seitenzweig aus, 
der die kugelige, askogoniale Zelle umwindet. So entsteht ein kleiner 
Klumpen eng verflochtener Pilzhyphen, deren weiteres Studium außer- 
ordentlich schwer ist. Ähnliche Beobachtungen konnte ich bei Bombardia 
lunata machen. Es wäre allerdings viel zu früh, wenn an Hand dieser 
Beobachtungen schon jetzt eine Deutung der Vorgänge versucht werden 
sollte. Das muß ich mir für später vorbehalten. Sicher scheint bisher 
nur das eine, daß jene kugeligen Myzelklumpen die weiblichen Sexual- 
zellen, die Askogone, einschließen, während die oben erwähnten flaschen- 
förmigen Zellen Spermogonien sind und Spermatien erzeugen, denen 
männliche Funktionen zukommen. 

Wenn man nun die A- oder a-Stämme auf diese Geschlechtsorgane 
hin untersucht, dann muß man feststellen, daß sowohl die A- als auch die 
a-Stämme Spermogonien und Askogone ausbilden. Eine Unterscheidung 
in männliche und weibliche Stämme auf Grund des gegenseitigen Ver- 
haltens und des Reaktionstyps ist daher nicht möglich. Die Faktoren A 
und a repräsentieren also keine Geschlechtsfaktoren, sondern sind als 
Sterilitätsfaktoren anzusehen. Nur wenn Myzelien mit ungleichen Sterili- 
tätsfaktoren zusammentreffen, findet eine geschlechtliche Reaktion statt. 
Ganz Ähnliches war schon von AMEs (1932) für Bombardia ( Pleurage) 
anserina berichtet worden. Dopge (1932) hat bei Neurospora die gleichen 
Verhältnisse beschrieben, und für Discomyceten konnte DRAYTON (1932) 
gleiches nachweisen. Stets handelt es sich bei diesen Versuchen um 
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Myzelien von entgegengesetztem Reaktionstyp, von denen eines, mit 
Spermatien des anderen spermatisiert, erst Fruchtkörper und Sporen 
hervorbrachte. Niemals aber ist bisher die Identifizierung eines Myzels 
mit dem weiblichen Geschlecht und des anderen mit dem männlichen 
Geschlecht möglich gewesen. Beide Myzelien brachten männliche und 
weibliche Sexualorgane hervor. Wir müssen daher von Selbststerilität 
sprechen und gebrauchen zur Charakterisierung der vorliegenden Ver- 
hältnisse die allgemeinere Bezeichnung Heterothallie, wobei zu beachten 
bleibt, daß diese hier nur physiologisch bedingt ist. 

Auf dieser Grundlage war es nun auch möglich, eine Erklärung für 
das unterschiedliche Verhalten der lan.- und der bulb.-Stämme zu geben. 
Seit der Klarlegung der Sper- 
matienwirkung hatte ich mir 
angewöhnt, die zu prüfenden 
Stämme mit einem A- und 
einem a-Stamm zu spermati- 
sieren. Handelt es sich bei 
der Unterlage um einen A- 
Stamm, dann bilden sich die 
Perithezien auf dem Fleck, 
auf den die Spermatienauf- 
schwemmung des a-Stammes 
gebracht worden war; war 
die Unterlage aber ein a- 
Stamm, dann konnten die 
Abb. 5. Spermatisierte Kulturen. Die mittlere ist A-Spermatien ihre Wirkung 
hg grate 20: le nen und entfalten. Durch Spermati- 
Fruchtkörper entwickelt (bulbosa-Stämme). Diese sierung wurde die Zeit bis 
bleiben auf den Fleck beschränkt, den der Flüssig- P . 
keitstropfen einnahm. Die schwarzen Punkte sind Zur Fruchtkörperbildung er- 

Fruchtkörper. heblich verkürzt, so daß diese 

Methode gegenüber der Steck- 

lingsmethode (Myzelkombination) den Vorzug verdient. Die Spermatien 

wurden mit einer Platinöse übertragen, die etwa 0,1—0,12 ccm Flüssig- 

keit faBte. Wenn man vorsichtig arbeitete und ein Verspritzen der 

Spermatiensuspension vermied, konnte män ein und dieselbe Kultur 

mit 3—4 verschiedenen Stämmen zu gleicher Zeit spermatisieren, ohne 

daß Perithezien, die durch Befruchtung mit einer charakteristischen 

Rasse erhalten werden sollten, auf einem anderen Fleck entstanden 
wären (Abb. 5). 

Bei allen lan. x bulb.-Kreuzungen erhält man, wie oben auseinander- 
gesetzt worden ist, 4 lan.- und 4 bulb.-Sporen. Wurden nun die sich aus 
ihnen entwickelnden Myzelien mit lan.-Spermatien befruchtet, dann 
bildeten sich auch nach längerer Zeit bei den lan.-Myzelien keine oder 
höchst selten ganz vereinzelte Perithezien. Die bulb.-Myzelien dagegen 
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brachten, gleichgültig ob sie mit lan.- oder bulb.-Stämmen spermati- 
siert wurden, zahlreiche Fruchtkörper, wenn nur die Spermatien aus 
Kulturen von entgegengesetztem Reaktionstyp stammten. Das sprach 
klar dafür, daß die lan.-Stämme keine oder nur ganz vereinzelte weibliche 
Geschlechtsorgane ausbilden, dagegen Spermogonien und Spermatien 
besitzen. Die bulb.-Stämme andererseits bilden beiderlei Organe aus. 
Will man daher den Reaktionstyp der lan.-Myzelien bestimmen, dann 
wird man stets bulb.-Myzelien mit Spermatien der lan.-Stämme be- 
fruchten. Mit den aus lan. x bulb.-Kreuzungen erhaltenen 8 Sporen 
und deren Myzelien bin ich daher später so verfahren, daß zunächst der 
Reaktionstyp der bulb.-Myzelien mit 2 Teststämmen von bekanntem 
Reaktionstyp geprüft wurde. Dann wurden in sterilem Wasser die 
Spermatienaufschwemmungen der 4 lan.-Stämme hergestellt und die 
bulb.-Stämme spermatisiert. So konnte mit wenig Kulturen schnell 
der Reaktionstyp der 8 Sporen des Askus bestimmt werden. 

Die Verhältnisse lassen sich durch folgendes Schema charakteri- 
sieren: 


Die gestrichelten Pfeile geben die Richtung an, in der ein Spermatisieren ohne 
Wirkung bleibt, während in Richtung der ausgezogenen Pfeile eine Befruchtung 
möglich ist. 

Man hat zunächst bei der oberflächlichen Betrachtung den Eindruck, 
als ob hier etwas vorläge, was dem tetrapolaren Schema der Basidio- 
myzeten entspräche. Dem ist allerdings nicht ganz so. Würden aber die 
bulb.-Stämme die Fähigkeit, Spermogonien auszubilden, gänzlich ver- 
lieren, dann läge tetrapolare Sexualität vor, und die Verhältnisse ließen 
sich mit denen bei tretapolaren Basidiomyzeten vergleichen: 





A lan. — A bulb. ee 
LE ro t t 
+ À i i 

a lan <<... “ A bulb. ab <_— > Ab 

Bombardia tetrapolarer Basidiomyzet 


Ob es sich aber hier um eine mehr äußerliche Übereinstimmung 
handelt, oder ob sich die Sexualitätsverhältnisse bei Askomyzeten und 
Basidiomyzeten auf Grund unserer Feststellungen bei Bombardia einmal 
auf gemeinsamer Grundlinie erklären lassen, soll hier nicht näher erörtert 
werden. 

Der Vollständigkeit wegen muß noch eine Reihe von Experimenten 
erwähnt werden, die im Anschluß an die Arbeiten von MOREAU und 
Moruzz (1930, 1931) nötig waren. Diese kamen zu der Überzeugung, 
daß bei Neurospora sitophila kein Sexualakt stattfindet, sondern die 
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Perithezienbildung durch eine physiologische Wirkung der A- und 
a-Stämme aufeinander angeregt wird. Diese Auffassung ist schon von 
Dopee (1932) durch einwandfreie Versuche widerlegt worden. Um zu 
prüfen, ob bei Bombardia unter Umständen auch schon auf hormonalem 
Wege beim Spermatisieren Perithezien gebildet werden können, wurde 
die Spermatiensuspension vorher durch ein CHAMBERLAND-Filter filtriert 
und das Filtrat übertragen. Eine Bildung von Perithezien konnte nicht 
festgestellt werden, obwohl die so behandelten Kulturen längere Zeit, 
etwa 8 Wochen, aufgehoben wurden. Das spricht dagegen, daß Spermatien- 
hormone die Perithezienentwicklung anregen könnten, vielmehr scheinen 
die Spermatien selbst notwendig zu sein. Sicher war das ja bei den 
gelungenen Kreuzungsversuchen der Fall. 


V. Tetradenanalyse und Reduktionsteilung. 
Tetradenanalysen lassen sich bei Askomyzeten verhältnismäßig leicht 
durchführen. Man kann aber hier noch mehr erreichen, nämlich aus der 
Lagebeziehung der Sporen im Askus Schlüsse ziehen auf den Zeitpunkt 


der Anlagenspaltung. Vorbedingung dafür ist das Studium des Ver- 
haltens der Kerne nach folgenden Gesichtspunkten: 


1. ist die Lage und Richtung der Spindeln während der Kernteilung 
im Askus zu untersuchen; 

2. gilt es die Lagebeziehung der Ruhekerne zueinander während der 
Entwicklung zwischen den Teilungsschritten zu prüfen; 

3. muß das Augenmerk auf die Sporenbildung und das Verhalten 
der Kerne dabei gerichtet sein. 


Die Prüfung dieser Voraussetzungen ist zum ersten Male bei Neurospora tetra- 
sperma in der Arbeit von Dodge (1927) ausgeführt worden’. Leider gestattet diese 
viersporige Art keine eigentlichen Tetradenanalysen. Das liegt daran, daß hier 
fast immer 2 Nichtschwesterkerne in einer Spore zusammengefaßt werden. Dodge 
weist daher auch schon verschiedentlich darauf hin, daß die Untersuchung der 
achtsporigen Arten Neurospora sitophila und Neurospora crassa erheblich klarere 
Verhältnisse zutage fördern müßte. Diese Untersuchung ist von WiLkox (1928) 
bald darauf für Neurospora sitophila durchgeführt worden. Die Spindel der ersten 
Kernteilung liegt danach in der Längsrichtung des schmalen, langen Askus, ebenso 
wie die der zweiten Teilungen. Die Tochterkerne, die sich aus der ersten und den 
zweiten Teilungen ergeben, liegen stets in einiger Entfernung voneinander, so daß 
eine Verschiebung der Kerne nicht sehr wahrscheinlich ist. Die Kerne liegen nach 
den zweiten Teilungen in einer Reihe in der Längsrichtung des Askus. Die oberen 
beiden und die unteren beiden sind demnach Schwesterkerne. Die Spindeln der 
dritten Teilungen sind transversal gestellt und weit voneinander entfernt. Zwischen 
ihnen ist ein vakuolenreiches Plasma festzustellen. So scheint eine Veränderung 
der Lage der einzelnen Spindeln und Kerne nicht gut denkbar, und die Sporen eines 
Sporenpaares enthalten demnach Schwesterkerne. Da es sich hier um eine hetero- 
thallische Art handelt, werden die Sporen paarweise sich gleichen, wenn, wie es 
nach den Befunden von WıLKkox durchaus den Anschein hat, die ,,Geschlechts- 


1 Dieselbe Art ist dann ganz kürzlich von B. CoLson (Ann. of Bot. 48, 211 bis 
224 [1934]) zytologisch genauer untersucht worden. 
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faktoren‘* in der zweiten Teilung getrennt werden. Die ersten beiden Sporen am 
oberen Ende des Askus sind dann von dem einen, die anderen beiden vom anderen 
Reaktionstyp usw. Fände aber die Faktorentrennung erst im dritten Teilungs- 
schritt statt, dann müßten die Sporen alle alternieren; bei der Trennung im ersten 
Teilungsschritt aber müßten die oberen 4 Sporen von gleichem Geschlecht sein, 
die unteren aber zum anderen gehören. Durch die Tetradenanalyse, bei der Wırkox 
die Sporen stets zu Paaren angeordnet fand, kam sie zu dem Schluß, daß die Re- 
duktionsteilung im zweiten Teilungsschritt stattfinden muß. Das gleiche gilt 
nach ihrer Meinung auf Grund einiger Versuche auch für Neurospora crassa. So 
schön die Untersuchungen von WILKoXx an sich sind, so kranken sie doch daran, 
daß der eigentlich genetische Teil ein wenig zu kurz gekommen ist. Eine Analyse 
von 6 Asci kann nicht zu bindenden Schlüssen führen. Schon 1930 konnte denn 
auch Dopce bei der Kreuzung einer normalen, konidienbildenden Rasse mit einer 
albinotischen, konidienlosen zeigen, daß die Trennung der Geschlechtsfaktoren 
und die Trennung der Rassenmerkmale sowohl im ersten, als auch im zweiten 
Teilungsschritt erfolgen können. Dabei ergab sich für die Geschlechtsfaktoren fol- 
gendes Verhältnis. Bei 6 Asci Spaltung im ersten, bei 8 Asci Spaltung im zweiten 
Teilungsschritt; für die Konidienfaktoren dagegen bei 3 Asci im ersten, bei 4 im 
zweiten Teilungsschritt. Selbstverständlich kann aus diesen wenigen Analysen zu- 
nächst nur das entnommen werden, daß die Trennung der Faktoren im ersten oder 
im zweiten Teilungsschritt erfolgen kann, wobei im Falle einer dihybriden Kreuzung 
ein Faktorenpaar im ersten, das andere im zweiten, oder auch alle beide im gleichen 
Teilungsschritt trennen können. Keine Angaben aber können wir darüber machen, 
wie oft tatsächlich die Faktoren in dem einen oder anderen Teilungsschritt getrennt 
werden, und ob das Verhältnis von Prä- zu Postreduktion allein vom Zufall oder 
auch von äußeren Einflüssen abhängig ist. 


Als anfangs 1932 mit der Untersuchung der neuentdeckten Bombardia 
lunata begonnen wurde, war über die Spaltungsverhältnisse der Asko- 
myzeten nicht wesentlich mehr bekannt als die oben erwähnten Arbeiten. 
Aus den Artkreuzungen, die DODGE innerhalb der Gattung Neurospora 
erzielte, war nichts Näheres zu entnehmen, da hier die Verhältnisse 
sich wesentlich verwickeln. Die Untersuchung der Spaltungsverhält- 
nisse bei Bombardia lunata schien um so aussichtsreicher, als schon bei 
der Prüfung der ersten Einsporstämme auf ihr gegenseitiges Verhalten 
2 verschiedene Rassen festgestellt werden konnten. Die zytologische 
Untersuchung zeigte weiterhin, daß aus der Anordnung der Sporen sehr 
gut Rückschlüsse auf die Faktorenspaltung zu ziehen waren. Es muß 
daher zunächst näher auf die zytologischen Verhältnisse während der 
Askusentwicklung eingegangen werden. 

Wir haben bereits festgestellt, daß irgendein Geschlechtsakt die 
Perithezienbildung einleitet, wobei die in den Hyphenknäueln ein- 
geschlossenen Askogone von den Spermatien befruchtet werden müssen. 
Einzelheiten des Vorganges, etwa Kernübertritte von Spermatien in 
die Askogone konnten bisher nicht beobachtet werden. Jedenfalls steht 
fest, daß aus dem Askogon, paarkernige Hyphen auswachsen, aus 
denen in der bei Pyronema confluens von CLAUSSEN (1912) beschriebenen 
Weise die jungen Asci entstehen. In diesen findet dann erst die Kern- 
verschmelzung statt. Durch die charakteristischen Hakenbildungen 
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kommt es zu komplizierteren Systemen, und es wird dadurch der Ein- 
druck erweckt, als ob alle Asci eines Peritheziums am Grunde zusammen- 
hingen, als ob sie aus einem einzigen Punkt entstünden. Das deutet 
darauf hin, daß sie alle aus einem einzigen Askogon entstehen, das man 
bei Schnitten durch ganz junge Perithezien am Grunde durch die starke 
Farbstoffspeicherung deutlich erkennen kann. Nach der Verschmelzung 
der Paarkerne wächst der Askus in die Länge und Breite, und ebenso 
vergrößert der in ein feinkörniges Plasma eingebettete Kern während 
dieses Ruhestadiums sein Volumen um ein Vielfaches. Haben Askus 
und Kern eine bestimmte Größe erreicht, dann schickt sich der Kern 
zur Kernteilung an. 

Die Spindel der ersten Teilung ist in der Längsrichtung des Askus 
orientiert, manchmal aber auch quergestellt. Das macht allerdings nichts 
weiter aus, denn bei der Vergrößerung der Kerne bliebe bei dem außer- 
ordentlich schmalen Schlauch bestimmt kein Platz für 2 Kerne neben- 
einander, so daß schon aus diesem Grund ein Auseinanderweichen der 
Kerne nach oben und unten erfolgen müßte. Man beobachtet auch stets 
bei dem auf die erste Teilung folgenden Zweikernstadium, daß die Kerne 
genügend weit voneinander entfernt sind. Bei den zweiten Teilungen 
sind die Spindeln längsgerichtet. Die Kerne werden darum ebenso wieder 
hintereinander im Askus liegen, 2 Schwesterkerne im oberen, 2 im unteren 
Ende des Askus. Bei den dritten Teilungen sind die Spindeln mehr oder 
weniger geneigt oder auch parallel zur Askusachse eingestellt. Manchmal 
liegen sie dann nebeneinander, so daß es in gewissen Fällen vorkommen 
kann, daß die Kerne gegeneinander verschoben werden. Wenn ich die 
bei der letzten Teilung entstandenen Schwesterkerne durch gleiche 
Zahlen bezeichne, dann kann etwa eine folgende Anordnung zustande 
kommen: I, I, II, III, II, III, IV, IV. Hier ist ohne weiteres klar, daß 
eine Vertauschung von II und III zur richtigen Reihenfolge führt. Solche 
Fälle sind tatsächlich auch gefunden worden. Sie sind aber leicht ein- 
zuordnen, da ja die Sporen paarweise gleich sein müssen. Eine solche 
Umordnung ist bei der viel selteneren Anordnung I, I, II, III, III, 
II, IV, IV nicht mehr möglich, da sowohl eine Einordnung in der Reihen- 
folge a) I, I, II, II, III, III, IV, IV wie auch b) I, I, III, III, II, 
IL, IV, IV, denkbar wäre. Die Anordnung a) wäre dann durch eine 
Reduktion im ersten, die Anordnung b) durch Reduktion im zweiten 
Teilungsschritt zu erklären. Derartige Fälle können wir daher nicht in 
unsere Betrachtungen einbeziehen. Die Anordnung I, I, II, II, III, IV, 
IV, III läßt eine Entscheidung 1. oder 2. Teilungsschritt trotz der Ver- 
tauschung zu. Solche Fälle braucht man daher nicht aus den Zählungen 
auszuschließen. Selbstverständlich können derartige Vertauschungen 
auch bei der Sporenpräparation vorkommen. Meist kann dann die 
Vertauschungsmöglichkeit schon erkannt und nach der Keimung berück- 
sichtigt werden. Nach diesen Gesichtspunkten sind die analytischen 
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Ergebnisse bei der Sporenpräparation und bei den Auszählungen be- 
richtigt worden. Derartige Vertauschungen werden aber nur in außer- 
ordentlich geringem Prozentsatz beobachtet. So sind wir denn berechtigt, 
aus der Anordnung der Sporen auf den Reduktionsvorgang zu schließen. 

Es wäre naheliegend, zunächst auf die Verteilung der Sterilitäts- 
faktoren einzugehen; zweckmäßiger aber untersuchen wir zuerst die 
Verteilung der lan.- und bulb.-Faktoren. Im Normalfall erhalten wir 
nach den eingangs dargelegten Befunden in einem Askus 4 lan.- und 
4 bulb.-Sporen. Erfolgt die Trennung im ersten Teilungsschritt, dann 
ergeben sich die beiden Anordnungsmôglichkeiten : 

1. lan. lan. lan. lan. bulb. bulb. bulb. bulb. 

2. bulb. bulb. bulb. bulb. lan. lan. lan. lan. 

Fände die Reduktion im zweiten Teilungsschritt statt, dann müßten 
die Sporen paarweise alternieren, wobei die 4 folgenden Anordnungen 
denkbar sind: 

3. lan. lan. bulb. bulb. lan. lan. bulb. bulb. 

4. lan. lan. bulb. bulb. bulb. bulb. lan. lan. 

5. bulb. bulb. lan. lan. bulb. bulb. lan. lan. 

6. bulb. bulb. lan. lan. lan. lan. bulb. bulb. 

Alle diese Anordnungen finden wir verwirklicht. Wenn alle Kreu- 
zungen zusammengefaßt werden, bei denen die beiden Eltern sich in dem 
lan.- und bulb.-Faktor unterscheiden, dann ergibt sich bei 332 Asci 
ein Verhältnis von 134 (Anordnung 1, 2) : 198 (Anordnung 3, 4, 5, 6), 
d. h. 134mal erfolgt die Trennung im ersten Teilungsschritt und 198mal 
im zweiten Teilungsschritt. Die Verhältniszahl erster : zweiter Teilungs- 
schritt beträgt hier 1 : 1,48. In 5 Fällen konnte eine Entscheidung, 
ob erster oder zweiter Teilungsschritt, nicht getroffen werden. In 
35 Fällen war eine Entscheidung über Anordnung 3, 4, 5 oder 6 nicht 
möglich. Diese verhältnismäßig hohen Werte rühren daher, daß in 
diese Serien auch die ersten, zum Teil freihändig ausgeführten Analysen 
miteinbezogen worden sind, bei denen eine allzu große Genauigkeit 
nicht erwartet werden dürfte. Ebenso sind die bomb.-Myzelien ein- 
bezogen worden, von denen wir annehmen, daß dieser Faktor erst in 
Kombination mit dem bulb.-Faktor erkannt werden kann und wahr- 
scheinlich in irgendeinem Koppelungsverhältnis mit den lan.-bulb.- 
Faktoren steht. 

Bei den Faktoren v. und rev. handelt es sich um Allele, die in einem 
anderen Chromosom gelegen sein müssen, da keine Koppelung mit den 
beiden letztgenannten Faktoren besteht. Wir werden daher ganz ent- 
sprechende Spaltungen wie bei lan.xbulb.-Kreuzungen zu erwarten 
haben. Die Verteilung auf die theoretisch möglichen Fälle bietet hier 
wenig Interessantes, da die Zahl der Beobachtungen für statistische 
Betrachtungen zu gering ist. In 17 Fällen findet die Trennung der 
Faktoren im ersten, in 23 Fällen im zweiten Teilungsschritt statt. Das 
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Gewicht liegt wieder auf der zweiten Teilung; das Verhältnis beträgt 
1 : 1,35. 

Besonders genau sind die Analysen bei der Kreuzung v. x rubig. 
ausgeführt worden. Davon verteilen sich die insgesamt analysierten 
102 Asci folgendermaßen auf die 6 theoretisch möglichen Fälle: 


l.v.vvvrrr.r 25 (24,5%) 
2. r.r.r.r. v. v. v. v. 19 (186%) | 44 ger: 
3. V. V.T. Tr. V. V.r. Tr. 8 (7,8%) 
4 V. v. rr. I. r. Tr. V. V. 22 (21,7%) 
d.r.r.v.vrrv.v 10 (98%) ing 
2.2. Nop Vs-¥e LÉ 18 (17,6%) 


(v. = viridis, r. = rubiginosa.) 

Das Teilungsverhältnis beträgt hier wieder 1 : 1,35. Es ist auffällig, 
daß bei den Kreuzungen v.xrubig. und v.Xrev. ein gleiches Verhältnis 
bezüglich des Zeitpunktes der 
Anlagentrennung erhalten 
wird, nämlich 1 : 1,35. Wenn 
wir auch annehmen dürfen, 
daß die 3 Faktoren: viridis, 
rubiginosa und revertens mul- 
tiple Allele eines einzigen 
Gens darstellen, da zwischen 
v. und rubig. und v. und rev. 
monohybride Spaltung beob- 
achtet wird und die Faktoren 
immer getrennt vererbt wer- 
den, so ist doch diese Über- 
einstimmung mehr zufälliger 
Natur oder höchstens durch 
äußere Einflüsse, sicherlich 
nicht durch den Chromoso- 
menmechanismus bestimmt. 
Gerade für die Kreuzung 
v.xrub. liegen eingehende 
Untersuchungen über die 
Spaltung der Faktoren vor. 
Bei dieser Kreuzung konnte 
erstmalig die Spaltung innerhalb des Askus erkannt werden, denn 
die Sporen zeigen bereits in ihrer Membranfärbung die Farbe, die 
später das sich aus ihnen entwickelnde Myzel hat. Durch Kulturversuche 
und Askusanalysen konnte ich mich immer wieder davon überzeugen. So 
kann in den Ascis (Abb. 6) deutlich die Faktorenspaltung festgestellt 
werden, und aus der Anordnung der verschieden gefärbten Sporen im 





hellen und dunklen Sporen innerhalb der Asci. 
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Tabelle 1. 





Anzahl | Praer.: Postr. Verhältnis 





1 2 3 + 5 6 





1120 400 : 720 
954 343 : 611 
1028 365 : 663 
1062 372 : 690 
1046 372 : 674 
999 375 : 624 
981 359 : 622 
1014 372 : 642 
8204 | 2958:5246 


:1,80 (64,3%) | 216 | 184| 196 | 199 | 182 | 144 
:1,78(64,1%) | 194 | 149 | 164 | 145 | 152 | 150 
:1,81 (64,4%) | 205 | 160 | 193 | 155 | 170 | 145 
:1,85 (65,0%) | 215 | 157 | 193 | 156 | 179 | 162 
:1,81 (64,4%) | 220 | 152 | 197 | 146 | 180 | 151 
:1,66 (63,0%) | 216| 159 | 196 | 136 | 140 | 151 
:1,73 (63,4%) | 212 | 147 | 1721 159 | 154| 137 
:1,73 (63,3%) | 209 | 163 | 207 | 150 | 151| 134 
:1,78 (64,0%) | 1687 | 1271 | 1518 | 1246 | 1308 | 1174 
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Askus sind Rückschlüsse auf das Reduktionsgeschehen möglich (Abb. 7). 
Es läßt sich daher verhältnismäßig leicht ein großes, statistisch einwand- 
freies Material gewinnen. Dabei 


hat man den Vorteil, daß Ver- 

tauschungen, die beim Heraus- (| & 
präparieren der Sporen aus dem 

Askus vorkommen können, aus- > 
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geschlossen sind. Der Prozentsatz (| C 
der fraglichen Fälle ist daher noch 
bedeutend geringer. So sind rund 
8000 Asci analysiert worden. Das C é 
Ergebnis ist in der Tabelle 1 zu- 
sammengestellt. 

Wenn mandieVerhialtniszahlen (| C 
in der 3. Spalte der Tabelle be- \) 
trachtet, die die Haufigkeit der 
Reduktion im zweiten Teilungs- 
schritt im Vergleich zum ersten 
darstellen, dann erkennt man, daß 
auf Grund einer solchen Aus- mS ar * ‘or | EN: Fer rs he 
zählung der Ausdruck einen ganz 2. viridis x rubiginosa. 1:1,79. 8204 Asci. 
anderen Wert annimmt als bei; 24! 1271 | 1518 | 1248 | 1308 | 1192 
der Auszählung der im Kultur-  anoränungen und die Verteilung der Anci anf 
verfahren analysierten Asci. Das dle, (De die, Sparen nées. den 
mag einesteils mit der geringeren den lactea-Faktor.) 
Anzahl der präparierten Asci zu- 
sammenhängen, teilweise aber auch so zu erklären sein, daB von den 
ursprünglich getrennten Schläuchen nur die für die Untersuchungen 
nach dem Kulturverfahren benutzt worden sind, bei denen genügend 
Sporen %u etwa gleicher Zeit gekeimt hatten. Das ist deshalb nötig, 
weil beim Herauspräparieren der Sporen diese nicht soweit voneinander 
40* 
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entfernt werden konnten, daß man auf die später zur Keimung ge- 
langenden Sporen hätte Rücksicht nehmen können, ohne daß die rasch 
wachsenden Myzelien der anderen sich nicht schon vermischt hätten. 
Dabei ist es denkbar, daß Myzelien aus Sporen solcher Asci in geringerer 
Zahl übergeimpft worden sind, bei denen die Reduktion im zweiten 
Teilungsschritt erfolgt ist. 
Schließlich bleibt noch eine 
dritte Möglichkeit, die wir 
später eingehend begründen 
wollen. Danach ist denkbar, 
daß solche Perithezien be- 
nutzt worden sind, die unter 
anderen Außenbedingungen 
reifen mußten. Diese Außen- 
bedingungen aber übeneinen 
Einfluß auf die Reifetei- 
lungen aus, der sich in der 
Veränderung des Teilungs- 
verhältnisses geltend macht. 

Schon gleich nach der 
Auszählung der ersten 1000 
Asci fiel mir auf, daß die 
Reduktionsteilung im zwei- 
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zahl ergab, war mir klar, 
daB es sich hier um eine 
Gesetzmäßigkeit handelt, 
Abb. 8. Schematische Darstellung des Verhaltens die durch den Chromoso- 
der Chromatiden einer Ch tetrade beiden menmechanismus bedingt 
Kernteilungen im Askus. R 
sein muß. 

Als einfachste Erklärungsmôglichkeit erscheint mir die Annahme, 
daB nach der parasyndetischen Paarung der Chromosomen eine Längs- 
spaltung wie bei einer Âquationsteilung eintritt, so daB nun nicht mehr 
ein Chromosomenpaar, sondern eine Chromosomentetrade, bestehend 
aus 4 Längshälften von Chromosomen (Chromatiden), vorliegt (Abb. 8). 
Wir unterscheiden daher 1. zwischen dem Äquationsspalt, der die 
Schwesterchromatiden trennt und 2. dem Reduktionsspalt, der die 
Nichtschwesterchromatiden scheidet. 

a) Öffnen sich die Tetraden zuerst im Reduktionsspalt, dann erfolgt 
damit die Trennung (Reduktion) der Nichtschwesterchromatiden. In 
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LÉ ten Teilungsschritt beinahe 
N faz ) CN doppelt so oft eintritt wie 
SY C7 & imersten. Da sich bei den 
2 —& rf = — SM nächsten 1000 Schläuchen 
— RS etwa die gleiche Verhältnis- 
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diesem Falle müssen die 4 oberen und die 4 unteren Sporen im Askus 
unter sich jeweils gleich sein. Wir können uns so beim dihybriden Schema 
verschiedene Kombinationen denken, von denen aber nur 2 innerhalb 
eines Askus in diesem Fall verwirklicht werden. 

b) Öffnen sich aber die Tetraden im Äquationsspalt, dann muß im 
zweiten Teilungsschritt im Reduktionsspalt die Trennung der Nicht- 
schwesterchromatiden erfolgen. Nun werden die Sporen alle paarweise 
verschieden sein, je nach der Verteilung der Chromosomenhälften, oder 
je 2 Paare untereinander gleich sein, wovon das eine in der oberen, das 
andere in der unteren Askushälfte liegt. Stets ist es in diesem Falle so, 
daß die Faktoren je eines Sporenpaares mit den Faktoren des anderen 
Paares aus dem gleichen Schlauchende sich zur Zusammensetzung der 
Ausgangszygote ergänzen. 

c) Erfolgt in der ersten Teilung die Reduktion des einen Faktoren- 
paares und die Äquation des anderen, dann entstehen notwendigerweise 
wieder 4 verschiedene Sporenpaare, von denen diesmal nur ein Paar 
vom oberen und ein entsprechendes, vom unteren Ende des Askus sich 
ergänzen. Wir können diese Fälle auf Grund der Lagebeziehung der 
Sporen gut unterscheiden. Sie werden alle verwirklicht, so daß wir an 
dieser Erklärung festhalten können, die sich ja auch mit den neueren 
Befunden an höheren Organismen durchaus deckt, und die bei der Analyse 
der genetischen Verhältnisse bei anderen Pilzen immer wieder erfolgreich 
angewandt worden ist. 

Wenn wir die Frage prüfen, wie sich der Faktorenaustausch auf das 
Verhältnis Pra: : Postreduktion auswirkt, dann müssen wir zuerst auf 
eine Arbeit von LINDEGREN (1933) eingehen. Der Verfasser versucht 
hier die gleiche Frage an Hand seiner Kreuzungsanalysen mit Rassen 
von Neurospora crassa zu lösen. Untersucht werden die Spaltungs- 
verhältnisse der Faktoren pale-nonpale, fluffy-nonfluffy, + und —, 
die ebenso wie bei Bombardia lunata im ersten oder zweiten Teilungs- 
schritt trennen können. LINDEGREN nimmt daher ebenso wie wir 
das Entstehen von Chromatidentetraden an; die Reduktion soll aber 
stets beim ersten Teilungsschritt erfolgen und die Stelle, an der die Spindel- 
faser angreift, stets reduktionell getrennt werden. Wenn nun aber 
während des Tetradenstadiums ein Crossing-over zwischen 2 Chromatiden 
erfolgt ist, dann wird für die ausgetauschten Chromosomenteile die 
Reduktion erst im zweiten Teilungsschritt stattfinden. Das Verhältnis 
der Trennungen im zweiten Teilungsschritt zu den im ersten Teilungs- 
schritt erfolgten müßte dann ein Maßstab für die Entfernung des Gens 
von dem Angriffspunkt der Spindelfaser sein. Es wird daher so ver- 
fahren, daß man Distanzen zwischen verschiedenen Genen eines Chromo- 
soms nach der üblichen Methode berechnet und mit den Distanzen ver- 
gleicht, die durch das Verhältnis von Prä- zu Postreduktion zu bestimmen 
sind. LiNDEGREN hebt hervor, daß immer nur die Hälfte der Asko- 
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sporen nach einer solchen Trennung im zweiten Teilungsschritt Aus- 
tauschchromatiden enthalte, während ein Austausch nie gleichzeitig 
zwischen 2 Chromatidenpaaren derselben Tetrade beobachtet wird. 
Da man hier alle Abkömmlinge des Zygotenkernes erfassen kann, so 
kann auch jeder Austausch zwischen Spindelfaser- und Genlokus ent- 
deckt werden. 

Beim Drosophila-Weibchen dagegen kann immer nur eines der 
4 Chromatiden gefaßt werden, weil die 3 übrigen in die Richtungskörper 
gehen, und so wird nur die Hälfte der Fälle, bei denen ein einfacher 
Austausch stattgefunden hat, wirklich beobachtet. Um daher die 
Distanz zwischen Ansatz der Spindelfaser und dem Genlokus bei Neuro- 
spora nach Standardeinheiten (im Sinne der Drosophila-Forscher) zu 
bestimmen, muß der Prozentsatz der Asci, bei denen die Trennung der 
Faktoren in der zweiten Teilung erfolgt, durch 2 geteilt werden. Dadurch 
erhält man Distanzwerte, die sich unter der Voraussetzung, daß ein 
gleichzeitiger Austausch in beiden Chromatidenpaaren zu vernachlässigen 
ist, gut mit den direkt zu bestimmenden Distanzen vergleichen lassen. 
Würde aber ein doppeltes Crossing-over zwischen den beiden Chromatiden- 
paaren erfolgen, dann müßten sich die Gene wieder so verhalten, als ob 
sie in der ersten Teilung getrennt würden. — So ergibt sich nach den 
Untersuchungen von LINDEGREN für Neurospora crassa bezüglich der 
Trennung der ,,Geschlechtsfaktoren“ ein Verhältnis von 87,1% (Prär.) zu 
12,9% (Postr.) und daraus die Distanz 12,9:2— 6,5, für pale-nonpale, 
67,0% (Prär.) zu 33,0% (Postr.) und eine Distanz von 33,0 :2 — 16,5 Ein- 
heiten, und schließlich für fluffy-nonfluffy 38,2% (Prär.) zu 61,8% 
(Postr.), was einem Distanzwert von 30,9 entspricht. Die Geschlechts- 
faktoren und die pale-nonpale-Allele sind gekoppelt; durch Addition 
(oder Subtraktion) der Distanzwerte dieser gekoppelten Faktoren erhält 
man ihre gegenseitige Entfernung, die dann mit dem direkt ermittelten 
Crossing-over-Wert übereinstimmen muß. Die Übereinstimmung ist im 
Falle von Neurospora crassa außerordentlich gut. Durch die Addition der 
Distanzwerte der Geschlechtsfaktoren und der pale-nonpale-Allele ergab 
sich die Distanz ihrer Loci zu 23 Einheiten (6,5 + 16,5 = 23). Der 
tatsächlich ermittelte Austauschwert beträgt 22,5%. Daraus schließt 
LINDEGREN auf die Richtigkeit seiner Voraussetzungen: 

1. Crossing-over erfolgt während des Tetradenstadiums und 

2. die Ansatzpunkte der Spindelfasern trennen reduktionell im ersten 
Teilungsschritt. 

Nach diesen Annahmen ist es weiterhin möglich, die Anzahl der 
Asci zu bestimmen, die bei Kombination von 2 verschiedenen Genpaaren 
in jeder der 4 möglichen Kombinationsklassen (hinsichtlich der Tren- 
nung im ersten oder zweiten Teilungsschritt) zu erwarten sind, ganz 
gleich, ob wir es mit gekoppelten oder freispaltenden Genen zu tun haben. 
Auch hier ist im allgemeinen eine gute Übereinstimmung zwischen den 
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errechneten und tatsächlich erhaltenen Werten zu verzeichnen. Wenn 
im Falle der gekoppelten Gene die Übereinstimmung weniger gut ist, so 
mag das daher rühren, daß Interferenzerscheinungen und doppeltes 
Crossing-over, entgegen der von LINDEGREN gemachten Voraussetzung, 
in seltenen Fällen doch stattfinden. 

Während die LINDEGRENschen Untersuchungen in dem Schluß 
gipfeln, daß die Schwesterchromatiden in der ersten Teilung zusammen- 
bleiben, zwingen die Untersuchungen über die äquationellen Ausnahmen 
bei Drosophila-Weibchen mit sekundärem Nichttrennen zu der Annahme, 
daß gerade die Nichtschwesterstränge der X-Chromosomen zusammen- 
bleiben. Die X-Chromosomen des Muttertieres sind durch zahlreiche 
Signalgene gekennzeichnet, die in heterozygotem Zustand vorhanden sind. 
Das gilt besonders von Weibchen mit ,,attached-X’s“. Die Untersuchung 
der Nachkommenschaft ergibt, daß gewisse Gene nun in homozygotem 
Zustand erscheinen, die im P!-Weibchen noch heterozygot waren. Diese 
von Bridges (1916) als ,,aquationelle Ausnahmeweibchen“ bezeichneten 
Individuen zeigen, daß der Austausch in dem Stadium der gespaltenen 
Chromosomen erfolgte, da niemals identische Austauschchromosomen 
beobachtet worden sind, wohl aber Kombinationen von verschiedenen 
Austauschsträngen oder von Austausch- und Nichtaustauschchromo- 
somen. Ebenso hat man nur außerordentlich selten solche Individuen 
gefunden, die bezüglich aller Gene homozygot geworden waren, so daß 
die Annahme gerechtfertigt ist, daß die äquationellen Ausnahmeweibchen 
nur Austauschstränge, niemals aber vollkommene Schwesterstränge enthalten. 
Das heißt nichts anderes, als daß (unter Normalbedingungen) die Tren- 
nung der Faktoren bei Drosophila nicht im ersten Teilungsschritt ein- 
tritt und daher im zweiten erfolgen müßte, wenn nicht das Nichttrennen 
der „attached-X’s‘‘ dies unmöglich machte. Nur unter gewissen Be- 
dingungen, etwa bei Röntgenbestrahlung, können die beiden Schwester- 
chromatiden zusammenbleiben und infolge Nichttrennens in das reife Ei 
gelangen, so daß nun Individuen entstehen, die bezüglich aller Gene 
homozygot sein müssen. (Eine zusammenfassende Darstellung dieser 
Beobachtungen findet sich bei STERN, 1933). 

Wir können den Unterschied zwischen dem Verhalten der Chroma- 
tiden bei Neurospora und Drosophila durch das Verhältnis der Anziehung 
(oder Abstoßung) der Schwesterchromatiden und Nichtschwester- 
chromatiden ausdrücken. Die Anziehung der Schwesterchromatiden 
sei gleich 8, die der Nichtschwesterchromatiden gleich N. Bei Neuro- 
spora ist die Anziehung der Schwesterchromosomenhälften größer als 
die der Nichtschwesterchromosomenhälften : 

S > N. 

Bei Drosophila ist die Anziehung der Schwesterchromatiden kleiner 

als die der Nichtschwesterchromatiden : 
S<N. 
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Einen dritten Fall haben wir offenbar bei Bombardia vor uns, denn 

hier scheint 

S = N. 

Das heißt nichts anderes, als daß hier die Trennung der 4 Chromosomen- 
spalthälften nur vom Zufall abhängig ist. Jedem Einzelchromatid ist 
also die Möglichkeit gegeben, sich mit 3 anderen zu paaren, wovon eines 
ein Schwesterchromatid ist, die anderen beiden aber Nichtschwester- 
chromatiden sind. Wenn diese 3 Möglichkeiten gleich oft verwirklicht 
werden, dann heißt das nichts anderes, als daß die Reduktion halb so 
oft im ersten Teilungsschritt (Paarung der Schwesterchromatiden) wie 
im zweiten Teilungsschritt (Paarung der Nichtschwesterchromatiden) 
erfolgen muß. Dieser Fall ist offenbar bei Bombardia verwirklicht. 
Da man die Spaltung der Faktoren schon innerhalb der Asci erkennen 
kann, war es möglich, die oben dargelegte Auffassung über die Spaltungs- 
verhältnisse zu prüfen. Von der Kreuzung viridis x lactea sind 2355 Asci 
ausgezählt worden. Von den 6 verschiedenen Möglichkeiten waren die 
Anordnungen 1. durch 428, 2. durch 364, 3. durch 421, 4. durch 370, 
5. durch 414, 6. durch 356 Asei verwirklicht. Die Anordnung 1 und 2 
wird ermöglicht durch eine im ersten Teilungsschritt erfolgte Spaltung, 
während in den Fällen 3—6 diese im zweiten erfolgt sein muß. So ergibt 
sich für die Spaltung der Farbfaktoren ein Verhältnis 1 : 1,97, also 
beinahe das nach unserer Anschauung zu erwartende Verhältnis 1 : 2. 
Ergänzend sei hinzugefügt, daß Frl. G. MüLLEr im Frankfurter Botani- 
schen Institut für eine andere Kreuzung fast genau das Verhältnis 1 : 2 
erhielt; sie wird an anderer Stelle darüber berichten. 

Bei der Kreuzung viridis x rubiginosa ist diese Abweichung — 0,22 
erheblich größer (2,6%) und scheint mit unserer Annahme nicht mehr 
vereinbar. Die Annahme, daß das Verhältnis 1 : 2 betrage, ist eine 
Wahrscheinlichkeitsaussage, deren Erfülltsein durch die statistische 
Betrachtung der Zählwerte geprüft werden muß. Die Wahrscheinlichkeits- 
aussage wird praktisch um so besser erfüllt sein, je umfangreicher die 
Teilfolgen sind, d. h. je zahlreicher die Einzelbeobachtungen sind, die 
eine solche Teilfolge aufbauen, so daß schließlich das wahrscheinliche 
Verhältnis p als Grenzwert einer Folge von unendlich vielen Einzel- 
beobachtungen definiert werden kann: 

=? 1) 
N—>oN—n 

(N Gesamtzahl der Einzelbeobachtungen, n die Zahl der Beobachtungen 
mit der untersuchten Eigenschaft.) 

Wir fragen nun bei der Betrachtung des Teilungsverhältnisses 1 : 1,78 
bei der Kreuzung viridis x rubiginosa zunächst nach der Wahrschein- 
lichkeit dafür, daß im Wiederholungsfall eine Abweichung auftritt, die 
größer ist als die erhaltene Abweichung von der statistischen Verhältnis- 
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zahl p. Diese Wahrscheinlichkeit wird nach Rierz-BAUER (1930) durch 
die Gleichung: 


2 + x? 
Fe Tanya / °° 2Npa mi 


dargestellt, worin . die Abweichung von dem erwarteten Verhältnis 
N = p bedeutet. Der Wert P, kann aus Tabellen entnommen werden. 


8204 Asci wurden ausgezählt und das Verhältnis 2735 : 5469 erwartet. 
Gefunden wurde das Verhältnis 2958 : 5246. Die Abweichung 
beträgt — 223. Die Unbekannte der Gleichung II) ist YNpq=o (auch 
als absolute Schwankung bezeichnet) und beträgt in unserem Fall: 


V8204-44= 42,6 eist dann = = 5,3. 


Aus der Tabelle finden wir dann für den größten dort angegebenen Wert 
c = 3,99, die Wahrscheinlichkeit, daß.der Wert innerhalb des Bereiches 
liegt = 0,999934. Die Wahrscheinlichkeit, daß er außerhalb dieses 
Bereiches liegt, ist dann 1—0,999934—0,000066. Die Wahrscheinlichkeit, 
daß eine größere Abweichung als die von uns gefundene erhalten wird, 
ist sicher kleiner als 0,000066, also höchstens 6 oder 7mal bei einer Serie 
von rund 100 000 Asci zu erwarten. Damit ist aber gezeigt, daß der 
von uns erhaltene Wert praktisch nicht mehr mit der Erwartung über- 
einstimmt. Mit größter Wahrscheinlichkeit liegt hier ein anderes Spal- 
tungsverhältnis vor. — Übereinkommensgemäß wird in der Fehler- 
statistik von den Genetikern meist ein Fehler, der gleich 3 a ist, gerade 
noch als praktisch übereinstimmend zugelassen. Die Wahrscheinlich- 
keit, daß eine größere Abweichung als 3 a vorkommt, ist 0,0027, also 
schon sehr gering. Der Wert 30 ist leicht zu berechnen, in unserem 
Fall gleich 127,8. Wenn ich diesen Wert auf die Gesamtzahl meiner 
Auszählungen beziehe, dann wird der gerade noch zulässige relative 


Fehler = 3- Pi % von der Gesamtzahl, bei uns 3x 0,52% = 1,56% 

betragen, während er erheblich größer (= 2,6%) gefunden wurde. 
Für die og viridis x lactea beträgt die zulässige Abweichung 

=3- V: en = 3x 0,97% = 2,91%. Die beobachtete Abweichung ist im 


Vergleich dazu so gering (0,3%), daß es keinen Sinn hätte, weitere 
Serien auszuzählen. Der Wert 1 : 1,97 entspricht der Erwartung. 

Wir hatten bereits durch das Kulturverfahren festgestellt, daß 
zwischen den Sterilitätsfaktoren und den Farbfaktoren eine Koppelung 
besteht, die in bestimmtem Prozentsatz durchbrochen wird. Können 
solche Koppelungsbrüche die Abweichung von dem erwarteten Ver- 
hältnis 1 : 2 (Prä- : Postreduktion) erklären? Hierauf kann nach den 














598 H. Zickler: Genetische Untersuchungen 


oben entwickelten Vorstellungen nicht einfach mit ja oder nein geant- 
wortet werden !. 

Für den Fall, daß kein Faktorenaustausch erfolgt, war das Verhältnis 
1:2 für alle Faktoren erwartet worden. Die gleiche Erwartung gilt 
für die Fälle, bei denen in allen 4 Chromatiden ein Austausch zwischen 
den beobachteten Genen erfolgt. Tritt nun zwischen 2 Chromatiden ein 
Austausch ein, dann gilt das gleiche, wenn wir die Faktoren einzeln, 
nicht in ihrer Zuordnung zueinander betrachten. Entweder bleibt ein 
väterliches Nichtaustauschchromatid mit dem mütterlichen Nicht- 
austauschchromatid oder dem einen väterlichen oder dem anderen 
mütterlichen Austauschchromatid zusammen. Alle 3 Möglichkeiten 
werden im Falle S = N gleich oft verwirklicht, und es ergibt sich für alle 
Fälle wieder ein Spaltungsverhältnis 1 : 2. Anders aber wird die An- 
gelegenheit, wenn etwa ein Fall bevorzugt wird. Es hat nun keinen Sinn 
mehr, das Verhältnis S:N als das Verhältnis der Anziehung von 
Schwester- und Nichtschwesterchromatiden zu definieren, da ja in 
einem Teil eines der beiden Schwesterchromatiden ein Austausch erfolgt 
sein soll. Hier müssen wir wieder auf die Untersuchungen über das 
Homozygotwerden von nichttrennenden X-Chromosomen bei Drosophila 
zurückkommen. Dabei zeigte sich (ANDERSON 1925, L. V. Morcan 1925, 
STURTEVANT 1931), daß der Prozentsatz der Homozygotie der Gene 
in bestimmter Richtung abnimmt und sich 0 nähert. Die Abnahme des 
Homozygotieprozentsatzes wird mit der Abnahme der Entfernung von 
diesem ausgezeichneten Punkt in Verbindung gebracht, dieser ,,Null-“ 
Punkt als. Angriffspunkt des Trennungsmechanismus angesehen und 
mit dem Angriffspunkt der Spindelfasern zytologisch identifiziert. Es 
ist daher am besten, das Verhältnis S : N für diesen Spindelfaserlokus 
zu definieren. Wenn z. B. nun in Fällen mit 2 Austauschchromatiden 
S größer als N ist, dann wird eine Abweichung von dem erwarteten 
Verhältnis 1:2 eintreten, die von der Größe der Differenz S—N und der 
Wahrscheinlichkeit eines Faktorenaustausches, d. h. dem Crossing-over- 
Wert für die betreffenden Gene abhängig ist, wobei wohl bemerkt das 
Spaltungsverhältnis der Gene und nicht das Spaltungsverhältnis der 

1 Der Fakt tausch allein kann die beobachtete Häufigkeit von Prä- 
und Postreduktionen nicht erklären. Bei der Untersuchung der Spaltungsver- 
hältnisse der Allelenpaare rubig., v. und A, a ergab sich ein Austauschwert von 
37,1%. Ging ich bei dieser Kreuzung von den Eltern rubig. a und v. A aus, dann 
erhielt ich in erster Linie wieder rubig. a und v. A (30,2%), zu 19,2% aber rubig. A 
und zu 19,2%. v. a-Myzelien. Handelte es sich bei den Elternrassen um rubig. A 
und v. a, wurde also die reziproke Kreuzung ausgeführt, so wurden ungefähr in 
gleichem Prozentsatz 2 x 17,9% Neukombinationen erhalten. Daraus berechnet 
sich der schon oben angegebene mittlere Austauschwert von 37.1%. In der gleichen 
Serie beträgt aber das Verhältnis von Prä- und Postreduktionen für die Farb- 
faktoren 42,5% : 57,7%, für die Sterilitätsfaktoren 37,3% : 62,7%. Danach 
scheint die Erklärung des Teilungsverhältnisses nach den oben dargelegten Voraus- 
setzungen am einfachsten. 
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Spindelfaserloci bestimmt wird. Gefragt wird nun, ob eine Abweichung 
der Faktorentrennung von der Erwartung zugunsten der ersten Teilung 
auch das gleiche bezüglich der Spindelfaserloci bedeutet. Zur Beant- 
wortung der Frage müssen wir uns näher mit Abb. 9 befassen. Es wird 
hier angenommen, daß in p% der insgesamt vorliegenden Chromosomen- 
tetraden kein Austausch erfolgt, in q% ein einfacher Austausch zwischen 
2 Chromatiden und in r% ein Austausch zwischen 4 Chromatiden. 
p% +q% +r% müssen 100% ergeben, denn würde ein mehrfacher 
Austausch zwischen 2 Chromatiden erfolgen, dann könnten diese Fälle 
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Abb. 9. Das Verhalten der Spindelfaserloci und der Gene und die sich daraus ergebende 
Wahrscheinlichkeit der Reduktion im ersten oder zweiten Teilungsschritt im Falle von 
Nichtaustausch, einfachem und doppeltem Austausch. 















bei Betrachtung von einem einzigen Genlokus nicht erkannt werden 
und wären wieder unter die Fälle 1, 2 und 3 einzuordnen. In m% erfolgt 
nun die Spaltung derart, daß die beiden schwarzen Spindelfaserloci 
(Schwesterchromatiden) zusammen in den einen Tochterkern eingehen 
und die beiden weißen in den anderen. In 100—m% bleiben dann je 
ein schwarzer und ein weißer Lokus zusammen. - Da aber 2 weiße Loci 
vorhanden sind, so wird in nn ein Zusammenbleiben mit dem 
100 








einen weißen und in = Mo, ein Zusammenbleiben mit dem anderen 


Lokus beobachtet werden können. Über den einzelnen Genen ist in 
jedem Fall der Teilungsschritt bezeichnet, in dem die Trennung der 
Faktoren erfolgt. Daraus kann ohne weiteres abgelesen werden, wie oft 
für das Faktorenpaar A und a die Reduktion im ersten oder im zweiten 
Teilungsschritt erfolgt. Außerdem ist in der Nähe des Spindelfaserlokus 
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ein Genlokus angenommen, der keinen Austausch erfährt, weil die Ent- 
fernung bis zum Spindelfaserlokus zu kurz ist, und der daher als Signal- 

In mp% +=" 4% + mr% = Xg% wird demnach für das Fak- 
torenpaar A, a die Trennung im ersten Teilungsschritt erfolgen, für 
das Faktorenpaar V, v bzw. die hellen und dunklen Spindelfaserloci in 

mp% + mq% + mr% = Xs%. 
Dann ist: 19 Em 4% — (Xg — Xs)%. 

&) Wenn nun S>N, dann erfolgt die Trennung der Loci öfter im 
ersten Teilungsschritt und mithin wird m > 33,3% und damit der Bruch 
negativ, d. h. das für die Farbgene beobachtete Verhältnis zeigt eine 
kleinere Abweichung von der Erwartung 1 : 2 als das Verhältnis der 
Spindelfaserloci. Es wird somit der Nachweis der Realität der Ab- 
weichung für die Farbgene erst recht das gleiche für die Spindelfaserloci 
bedeuten. Weiter folgt daraus, daß die Abweichung von dem Ver- 
hältnis 1 : 2 um so geringer sein muß, je größer die Wahrscheinlichkeit 
des Austausches zwischen Gen- und Spindelfaserlokus ist. 

b) Wenn S<N, dann erfolgt die Trennung öfter im zweiten, seltener 
im ersten Teilungsschritt, mithin wird m < 33,3% und damit der Bruch 
positiv, d. h. das für die Farbgene beobachtete Verhältnis zeigt wieder 
eine geringere Abweichung von der Erwartung 1 : 2 als das Verhältnis 
für die Trennung der Spindelfaserloci, wenn auch diesmal zugunsten der 
zweiten Teilung. Für die statistische Betrachtung gelten wieder die 
obigen, für den Fall a) gemachten Aussagen. 

c) Wenn S=N, dann wird m = 33,3% und damit der obige Aus- 
druck Xg—Xs = 0, d. h. in diesem Falle wird der Faktorenaustausch 
keine Bedeutung für das Spaltungsverhältnis haben. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß das Crossing-over, der Aus- 
tauschprozentsatz, die Abweichung nur in ihrer Größe beeinflußt, aber 
als solches allein nicht für diese verantwortlich ist. Wir dürfen daher 
annehmen, daß bei den 8204 Ascis mit dem Nachweis der Realität der 
Abweichung auch der Nachweis erbracht worden ist, daß irgendwelche, 
bisher nicht genau bekannten Außenfaktoren die Änderung des Teilungs- 
verhältnisses bewirkt haben. Über die Größe der Abweichung kann 
zunächst nichts Genaues ausgesagt werden, da bisher der Spindelfaser- 
angriffspunkt nicht näher bestimmt werden konnte. Die Betrachtung 
der Spaltung der Farb- und Sterilitätsfaktoren jedenfalls zeigt, daß er 
näher an dem Lokus für die Farbgene als an dem Lokus für die Sterili- 
tätsfaktoren liegt. Die Farbgene zeigen stets eine größere Abweichung 
zugunsten der ersten Teilung als die Sterilitätsfaktoren. 

Bei der Auszählung der 8204 Asci der Kreuzung viridis x rubiginosa 
ist sicherlich kein Material benutzt worden, das ein einheitliches Spal- 
tungsverhältnis zeigt. Das geht schon daraus hervor, daß bei den ersten 
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5000 Schläuchen dieses um 1 : 1,8 herum liegt, während es bei den 
letzten 3000 Auszählungen etwa 1 : 1,7 beträgt. Das wird noch deut- 
licher, wenn man diese Auszählungen in Teilserien teilt, deren jede die 
in einem Perithezium enthaltenen Schläuche umfaßt, und dann hiervon 
das Teilungsverhältnis bestimmt. Diese Teilserien werden nun nach dem 
Teilungsverhältnis geordnet und auf Klassen von 1% Klassenumfang 
verteilt. Trägt man dann die Klassenbreite, etwa den Prozentsatz der 
in der zweiten Teilung 
spaltenden Asci auf der 7% 
X-Achse und die Häufig- 
keit auf der Ordinate auf, 
dann erhält man eine 
charakteristische Vertei- 
lungskurve (Abb. 10, 1). 





Bemerkt dazu sei noch, 
daß die Häufigkeit nicht 
als die Summe der in 
das Klassenintervall fal- 
lenden Teilserien aufge- 
tragen wird, da diese ver- 





schieden umfangreiche 
Folgen umfassen, sondern 
die Summe der insgesamt 
inihnen enthaltenen Asci. 
Die Kurve 1 von Abb. 10 
läßt 2, oder vielleicht 
sogar 3Maximaerkennen, 
deren eines zwischen 65 % 
und 66% liegt, während 
die anderen zwischen 62 
und 63% bzw. 58 und 


60% (nur schwach an- pie 
: Abb. 10. Verteilungskurve: usgezählten Asci 
gedeutet) zu suchen sind. (8204) der Kreuzung v. x rubis. Be dem Prozentsatz 


Teilt man diese Serie in der Postreduktion. 
2 Teilserien, wovon die 

erste die ersten 5000 Asci, die zweite die letzten 3000 Asci enthält, 
und zeichnet hierzu die Verteilungskurven, dann lassen beide wieder 
die gleichen Maxima erkennen, wenn auch in verschieden starker 
Ausprägung (Kurve 2). Bei den ersten 5000 ist das Maximum bei 
65—66% besonders charakteristisch, während das Maximum bei 62 bis 
63% viel schwächer in Erscheinung tritt. Bei der Serie der letzten 
3000 Asci sind die Maxima bei 65% und 62% etwa gleichbedeutend. 
Hinzu kommt noch ein schwach ausgeprägtes Maximum bei 58 bis 
59%. Wir müssen hieraus schließen, daß wir Fruchtkörper analysiert 
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haben, die unter ganz verschiedenen, zeitlich nacheinander herrschen- 
den Bedingungen gereift sind. Während bei den ersten 5000 Ascis 
in der Hauptsache noch Fruchtkörper mit dem Spaltungsverhältnis 
1 : 1,8—1,9 (65—66%) erfaßt worden sind, sind in der Serie der 
letzten 3000 Asci schon bedeutend mehr mit dem Spaltungsverhältnis 
1 : 1,6—1,7 (62—63%) enthalten und sogar einige wenige mit dem 
Spaltungsverhältnis 1 : 1,3—1,4 (57—58%). Wenn wir nun die em- 
pirische Verteilungskurve 1 glätten, so erhalten wir eine Verteilungs- 
kurve (Abb. 10, 4). Sie ist asymmetrisch und hat ein Maximum bei 
etwa 65,2%. Die Asymmetrie deutet darauf hin, daß hierin sicherlich 
2 oder mehr verschiedene Verteilungen enthalten sind. Wir versuchen 
diese zu trennen und berechnen mit Hilfe der ausgeglichenen Häufig- 
keiten für die Werte 56—60% eine Gausssche Verteilungskurve (linke 
Kurve). Diese wird von der asymmetrischen Verteilungskurve ab- 
gezogen und die Differenzkurve zur Berechnung der rechten Verteilungs- 
kurve benutzt. Diese Kurven sind in 4. noch einmal gesondert dar- 
gestellt. Die rechte Kurve zeigt eine gute Übereinstimmung mit der 
Differenzkurve, die wir durch Subtraktion der linken Verteilungskurve 
und der geglätteten Verteilungskurve 3 erhalten. Wir schließen daraus, 
daß schon die Berechnung dieser beiden Kurven (erste Näherung) uns 
schon ein sehr gutes Bild von der tatsächlich vorliegenden Verteilung 
gibt. Die genaue Verteilung, wie sie Kurve 1 zugrunde liegt, können wir 
nicht errechnen. Das liegt daran, daß wir wohl insgesamt eine sehr um- 
fangreiche Serie benutzt haben, die wir aber nur in eine relativ kleine 
Anzahl von Teilserien, etwa 80, teilen konnten. Die linke Verteilungs- 
kurve der Kurve 4 hat einen verhältnismäßig hohen Streuungswert. 
Das rührt daher, daß hier vielleicht noch eine dritte Verteilung zu be- 
rechnen wäre, die aber bestimmt eine noch größere Streuung zeigen 
müßte und so flach ist, daß sie mit gutem Gewissen vernachlässigt 
werden darf. Die größere Streuung rührt dann aber auch daher, daß im 
ganzen weniger Fruchtkörper mit einer Spaltung | : 1,64 erfaßt worden 
sind als solche mit einer Spaltung 1 : 1,87 und schließlich daher, daß 
sich das Crossing-over bzw. die Schwankungen des Crossing-over-Wertes 
mit zunehmender Abweichung von dem Verhältnis 1 : 2 stärker bemerk- 
bar machen müssen. Daher werden die Verteilungskurven, je weiter 
wir nach links auf der Abszisse gehen, auch immer flacher werden müssen, 
während sie für Maxima um 66,6% den geringsten Streuungswert auf- 
weisen. Es entsprechen unsere Kurven daher auch in dieser Hinsicht 
unseren Voraussetzungen. 

Die Trennung der Faktoren kann in der ersten und in der zweiten 
Teilung stattfinden. Wenn dies durch den Zufall bestimmt wird, dann 
werden wir ein Verhältnis 1 : 2 für Prä- zu Postreduktion erwarten. 
Das schien bei der Kreuzung viridis x lactea auch der Fall zu sein. 
Bei der Kreuzung viridis x rubiginosa war das beobachtete Verhältnis 
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nicht mehr mit der Erwartung vereinbar. Crossing-over konnte zur 
Erklärung der hier vorliegenden Verhältnisse nicht herangezogen werden, 
da es in viel höherem Prozentsatz erfolgt, als die Abweichung beträgt. 
Wenn wir nach der Ursache für diese Abweichung fragen, dann bleibt 
uns nur übrig anzunehmen, daß irgend etwas die freie Spaltung der 
einzelnen Tochterchromosomen beeinträchtigt hat oder gar ihre Längs- 
spaltung unterdrückte. Als Ursache hierfür kommen wohl äußere Ein- 
flüsse, vor allem Temperaturunterschiede in Frage. 

Damit ist auch der Anschluß an die Untersuchungen von Hürrie 
(1931, 1933) erreicht, der das Spaltungsverhältnis durch die Geschlechter- 
verteilung bei Ustilago-Arten zu bestimmen versuchte. Die Kopulations- 
möglichkeiten gestatten danach eine Aussage über dieses Verhältnis 
und seine Beeinflußbarkeit durch Außenfaktoren. Es scheint mir uner- 
läßlich, auf die beiden Arbeiten HÜTTIGs einzugehen und die Bedeutung 
der Befunde einer, vor allem statistischen, Kritik zu unterziehen. 

Die Brandspore bildet bei der Keimung einen Promyzelschlauch aus, 
in den der diploide Kern einwandert, der sich in 2 aufeinander folgenden 
Teilungsschritten in 4 Tochterkerne teilt. Je nachdem, ob die Trennung 
der Geschlechtsfaktoren im ersten oder zweiten Teilungsschritt eintritt, 
werden ganz entsprechend den 6 verschiedenen Sporenanordnungen bei 
Bombardia lunata hier die Anordnungen 1. AAaa, 2. aaAA, 3. AaaA, 
4. aAAa, 5. AaAa und 6. aAaA möglich sein. Der sicherste Weg, die 
Verteilung der Faktoren festzustellen, ist die Aufzucht und die Isolierung 
von Primärsporidien. Die Isolierung ist hier äußerst mühsam und 
umständlich, so daß eine andere Möglichkeit zur Gewinnung statistisch 
ausreichenden Materials benutzt wurde. Es können nämlich unter 
gewissen Außenbedingungen (Nährstoffarmut) die Promyzelzellen direkt 
miteinander kopulieren, wobei es zu sog. Brückenbildungen zwischen 
2 Zellen kommt, durch die der Kern der einen Zelle in die andere wandert. 
Je nachdem, ob die Brückenbildung zwischen den Zellen 1 und 2, 3 und 4 
oder zwischen 1 und 4, 2 und 3 auftritt, unterscheidet man ohne weiteres 
„Rand“- oder „Mittelkopulationen“. Die Randkopulation kann nur 
dann erfolgen, wenn die Trennung der Geschlechtsfaktoren im zweiten 
Teilungsschritt erfolgt. Mittelkopulation tritt nach der Faktorentrennung 
im ersten Teilungsschritt auf (AAaa, aaAA) und zum Teil in den Fällen, 
bei denen die Faktorentrennung im zweiten Teilungsschritt zu einer 
alternierenden Anordnung der Kerne bezüglich der Geschlechtsfaktoren 
geführt hat (AaAa, aAaA). Nimmt man nun mit Hirrie an, daß in 
50% der Fälle die Faktorentrennung im ersten Teilungsschritt, zu 50% 
im zweiten Teilungsschritt erfolgte, dann werden zu 25% die Anordnung 
AAaa, zu 25% die Anordnung aaAA, zu je 12,5% die Anordnungen AaAa, 
aAaA, AaaA oder aAAa zustandekommen. Da bei den Anordnungen 
AaAa, aAaA aber auch Mittelkopulation im Mittel zu je 6,3% angenommen 
werden darf, so erwartet Hirric in 62,5% Mittelkopulation, in 37,5% 
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Randkopulation. Nach der von ihm benutzten Fehlerrechnung wird die 
Abweichung von dem erwarteten Verhältnis auf Grund der Annahme 
einer Gaussschen Verteilung geprüft und der dreifache mittlere Fehler 
als Maß für die praktisch zulässige Abweichung gewählt. Danach liegen 
die beobachteten Verhältniszahlen bereits außerhalb der praktischen 
Fehlergrenzen, so daß die für verschiedene Temperaturen erhaltenen 
Verhältniszahlen als reelle gewertet werden dürfen. Um nun von der 
Verteilung der Mittelkopulation bzw. Randkopulation auf das Verhältnis 
von Prä- zu Postreduktion schließen zu können, verweist Hürrıs auf 
die schon dargelegte Wahrscheinlichkeit, daß von der Gesamtzahl der 
im zweiten Teilungsschritt reduzierten Promyzelien 25%, bzw. 12,5% 
der im ganzen ausgezählten Promyzelien nicht nach dem Randkopu- 
lationstyp, sondern nach dem Mittelkopulationstyp sich vereinigen. 
Man müßte danach einen bestimmten Betrag von dem Prozentsatz der 
Mittelkopulationen abziehen, um daraus auf den Prozentsatz der im 
ersten Teilungsschritt reduzierten Promyzelien schließen zu können. 
Nach Htrrie muß man dann nur ein Drittel der Gesamtzahl der nach dem 
Randkopulationstyp fusionierenden Promyzelien von dem Prozentsatz 
der nach dem Mittelkopulationstyp fusionierenden abziehen und erhält 
so den Prozentsatz der Prä- bzw. Postreduktionen. Eine solche indirekte 
Methode der Bestimmung des Verhältnisses von Prä- und Postreduktion 
verlangt aber auch eine besondere statistische Behandlung. Ich darf 
die praktisch gerade noch zulässige Abweichung nicht einfach so be- 
stimmen, als ob nur das Verhältnis von Prä- und Postreduktion schwanken 
könnte, während der experimentell ermittelte Wert ebenso durch Schwan- 
kungen der im 2. Teilungsschritt reduzierten Promyzelien mit alter- 
nierender Anordnung und durch Schwankungen der von diesen nach dem 
Mittel- oder Randkopulationstyp fusionierenden Promyzelien beeinflußt 
wird, so daß hier das Fehlerfortpflanzungsgesetz Anwendung zu finden 
hätte, wodurch wir mit einer größeren Schwankungsbreite zu rechnen 
hätten. 

Ihre Größe stellt die Genauigkeit der Versuche, aus dem Prozentsatz 
der Mittelkopulationen auf die Reduktionsteilung schließen zu wollen, 
bei der relativ geringen Anzahl von Proben stark in Frage. Jedenfalls 
darf aber dann, wenn wir nach der Reduktionsteilung fragen, die Schwan- 
kung der Mittel- bzw. Randkopulationen nicht in der gleichen Weise 
bestimmt werden, wie wir dies bei dem direkt beobachteten Reduktions- 


verhältnis tun dürfen Pa . Zugrunde gelegt werden muB die tat- 


sächlich primäre Schwankung, auf die sich alle anderen aufbauen. 
Trotz alledem spricht die Kontinuität der Kurven für die Mittel- 
kopulationsprozente dafür, daß das Verhältnis von Prä- und Post- 
reduktion nicht absolut konstant ist, sondern durch Außenbedingungen 
variiert wird. Die für den Einfluß verschiedener Temperaturen erhaltenen 
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Optimumkurven deuten darauf hin, daß bei den verschiedenen Ustilago- 
Arten die Neigung besteht, die Reduktion im ersten Teilungsschritt zu 
unterdrücken, d. h. die auf die Tochterkerne verteilten Chromosomen- 
hälften stammen von verschiedenen Chromosomen ab. Deutlicher 
prägt sich diese Tendenz bei der Behandlung der keimenden Myzelien 
mit Urethanen aus, wobei die Mittelkopulationsprozente sogar bei 
Buthylurethan auf 21,3% herabsinken (24% bei Propylurethan, 25,5% 
bei Äthylurethan). Wenn bei einem gewissen Teil der im zweiten Tei- 
lungsschritt reduzierten Myzelien Mittelkopulation erwartet werden darf, 
dann scheinen diese Werte unter der Voraussetzung, daß Prä- und 
Postreduktion gleich oft auftreten können, kaum mehr mit der Voraus- 
setzung vereinbar. 

Ganz anders aber wird die Sachlage, wenn wir das bei Bombardia 
lunata schon vorausgesagte, später bestätigte Verhältnis 1 : 2 von Prä- 
zu Postreduktion zugrunde legen. Von den 66,6% postreduzierten 
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Myzelien werden dann 25%, d. h. 16,6% der im ganzen ausgezählten 
Myzelien, durchschnittlich noch Mittelkopulation zeigen, so daß ins- 
gesamt zu 50% Mittel- und zu 50% Randkopulationen erwartet werden 
dürfen. 

Dieses Verhältnis kommt in der Tat den von Hürris gefundenen 
Werten bedeutend näher, als das nach seinen Voraussetzungen zu er- 
wartende Verhältnis. Es gilt dann auch nicht mehr, daß das nach dem 
von ihm benutzten Verfahren ermittelte Optimum der Reduktion im 
ersten Teilungsschritt bei Ustilago hordei den erwarteten Wert gar nicht 
erreicht. So sind im allgemeinen die nach diesen Voraussetzungen zu 
errechnenden Abweichungen viel geringer als die nach den Hürrieschen 
Annahmen bestimmten. Dadurch erscheinen die Wirkungen der ein- 
zelnen Stoffe auf die Reduktionsteilung lange nicht so überzeugend wie 
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nach den Voraussetzungen und Berechnungen von Hürrıs. Damit 
soll aber durchaus die Wirkung nicht vollkommen in Abrede gestellt 
werden. Die Kontinuität und die Parallelität der Kurven gewisser 
Serien sprechen deutlich dafür, daß eine Abhängigkeit von den Außen- 
bedingungen besteht. 

Die mathematisch-statistische Begründung der genetischen Er- 
fahrungen wird uns sicher zusammen mit den Erkenntnissen der experi- 
mentellen Physiologie weiteren Einblick in die Eigengesetzlichkeit des 
Chromosomenmechanismus und der MENDEL-Spaltung gestatten. Das 
Studium dieser Fragen scheint vielversprechend und von größter Bedeu- 
tung, wenngleich die untersuchten Ustilago-Arten nicht gerade das 
geeignete Material abgeben. Klarere, eindeutigere Ergebnisse darf man 
wohl von Askomyzeten wie Bombardia lunata erwarten. 


VI. Crossing-over oder Konversion? 


Im vorhergehenden Kapitel sind für Bombardia lunata die durch die 
Spaltungsverhältnisse sich ergebenden Faktorentrennungen in ihrer 
Beziehung zum Faktorenaustausch diskutiert worden. Ich ging dabei 
von den Vorstellungen der Crossing-over-Theorie aus. Nach dieser denkt 
man sich bekanntermaßen die Austauschchromosomen aus verschiedenen 
Teilen zusammengesetzt, die aus väterlichen sowie mütterlichen Chromo- 
somen stammen. Von den Theorien, die das gleiche, nämlich die Erklä- 
rung des Faktorenaustausches, versuchen, verdient die WINKLersche 
Konversionstheorie am meisten Beachtung. Sie nimmt während der 
Reifeteilung einen physiologischen Übergang der Gene von dem einen 
Zustand in einen anderen an. Diese Konversion ist nach WINKLER eine 
monogenische, wenn das rezessive Gen allein in den dominanten bzw. 
das dominante in den rezessiven Zustand übergeht. Geht aber das 
rezessive Gen in den dominanten Zustand über, während gleichzeitig 
das dominante Gen rezessiv wird, so liegt digenische Konversion vor. 
Während bei Spaltungen mit monogenischer Konversion diese bei der 
Tetradenanalyse an dem Spaltungsverhältnis erkannt werden kann 
(die dominanten und die rezessiven Gene werden nicht gleich oft wieder 
erhalten), könnte man Fälle mit digenischer Konversion durch Unter- 
suchungen über Koppelungsbrüche erkennen und von den Fällen ohne 
Konversion unterscheiden, wobei aber eine Entscheidung über die 
Gültigkeit der einen oder der anderen Theorie ohne weiteres nicht zu 
treffen ist. WINKLER fordert daher mit allem Nachdruck Tetraden- 
analysen. 

In einer Reihe von Arbeiten sind Fälle mit abweichendem Verhältnis 
bekannt geworden. So fanden Brunswik (1926) bei Coprinus fimetarius, 
Knrer (1928) bei Aleurodiscus, Dıckınson (1928) bei Ustilago levis, 
Hansa (1929) und CHRISTENSEN (1931) bei Ustilago zeae, BURGEFF (1928) 
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bei Phycomyces Blakesleeanus, RoDENHISER (1932) bei Spacelotheca 
sorghi und Sph. cruenta, ALLEN (1930) bei Sphaerocarpus derartige Aus- 
nahmen, deren Deutung durch monogenische Konversion teilweise 
versucht wurde. Das Tatsachenmaterial ist aber noch zu gering, als daß 
daraus eine Entscheidung zugunsten der einen oder der anderen Theorie 
möglich wäre. Die Untersuchung von Bombardia lunata bietet hierzu 
eine Möglichkeit. Das Gen rubiginosa bzw. die verschiedenen Stufen 
hiervon sind Allele des viridis-Faktors. Bei Kreuzungen von v.- und 
rubig.-Rassen kann man, wie wir sahen, die Spaltung dieser Faktoren 
im Askus an der Sporen- 
farbe erkennen unddurch 
einfache Auszählung 
schnell ein umfangreiches 
Zahlenmaterial gewin- 
nen. Meist zeigte sich 
eine Aufspaltung in 4 v-. 
und 4 rubig.-Sporen. Es 
traten aber auch Aus- 
nahmen auf (Abb. 11, 
12). Diese Ausnahmeasei 
enthielten 6 v.- und 2 
rubig.-Sporen. 3 solcher 
Asci sind analysiert wor- 
den. Bei zweien keimten 
ausreichend Sporen. Die 
aus ihnen erhaltenen My- 
zelien zeigen die gleiche 
Färbung wie die Sporen-. 





BER Abb. 11. Ausnahmeasci. a) Umwandlung eines lactea- 
membran und bestätigen Faktors in einen viridie- Taken. à Lmweniiens eines 

ß = rubiginosa-Faktors in einen viridis- r. c) Umwand- 
diese Ausnahmefälle. lung eines viridis-Faktors in einen rubiginosa-Faktor. 


Askus 353. v.bulb. A.||>. bulb. A. || v. bulb. A. || v. bulb. A. ||v.lan.a. ||v.lan. a. 
rubig. lan. a. | ‘rubig. lan. a. 
Askus 366.  rubig. lan. a. || rubig. lan. a. || v.lan.a. || v.lan.a. || v.bulb. A. 
v.bulb. A. | v. bulb. A. | v.bulb. A. 

Bei der Bestimmung des Spaltungsverhältnisses der Kreuzung v. 
X rubig. konnte der Prozentsatz dieser Ausnahmefälle genau bestimmt 
werden. Außer diesen ,,Konversionen‘“ der rubig.-Faktoren in den 
v.-Zustand kann sicherlich der Vorgang in umgekehrter Richtung, 
von v. nach rubig., vor sich gehen. Nur ist in einem solchen Fall eine 
Unterscheidung von nicht völlig ausgereiften Sporen und Asci schwierig, 
da diese noch helle Sporen enthalten, von denen die rubig.-Sporen schwer 
zu unterscheiden sind. Man darf aber nach Auszählungen gut aus- 
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gereifter Asci annehmen, daß solche Ausnahmen gleich oft wie die 
rubig.-v.-Konversionen vorkommen. Man wird daher zweckmäßig die 
Anordnungen mit 6 dunklen (v.) und 2 hellen (rubig.) Sporen aus- 
zählen und den so erhaltenen Prozentsatz verdoppeln. So kamen auf 
die 8204 Asci der Kombination rubig.x v. 44 Ausnahmefälle mit 6 v.- 
und 2 rubig.-Sporen. Da nur 6 dunkle Sporen beobachtet worden sind, 
kann der Vorgang nur 1 Chromatid betroffen haben. 

Es wurden aber auch Fälle gefunden, bei 
denen alle 8 Sporen wider Erwarten entweder 
nur den rubig.- oder nur den v.-Faktor ent- 
hielten. Solche Fälle könnten durch Konver- 
sionen, die 2 Chromatiden betrafen, erklärt 
werden. Da aber fast alle Asci soleher Peri- 
thezien diese Abweichung zeigten, muß ange- 
nommen werden, daß schon vor der Reifeteilung 
irgendwie eine Mutation oder Rückmutation 
sich ereignet hat, die die Farbgene betraf. 
Außerdem besteht die Möglichkeit, daß in alten 
Kulturen ein Teil der gereiften Askosporen 
nach dem Ausschleudern keimen konnte, so 
daß Myzelien mit geeigneter Neukombination 
der Gene nun die Befruchtung der Askogene 
vornehmen können. Man wird daher nicht 





1. viridis x lactea. 2353 Asci. 
17 | 12 | 18 | 11 
2. viridis x rubiginosa. 
8204 Asci. 
as; SFR ER 
Abb. 12. Die theoretisch mög- 
lichen Anordnungen der Aus- 
nahmeasci mit 6 viridis (dunk- 
len) Sporen und 2 rubiginosa 
(hellen) bzw. 2 lactea-Sporen 
und die durch Auszählung 
gefundene Häufigkeit. 


zu alte Kulturen benutzen dürfen. Wenn die 
Konversion 2 Chromatidenpaare betraf, so 
dürfen nur wenige Asei 8 gleiche Sporen ent- 
halten. Die Wahrscheinlichkeit für ein solches 
Ereignis ist offenbar sehr klein und bisher 
nur gelegentlich, im ganzen zweimal, beob- 
achtet worden. 

An sich ist das Verhältnis der Konver- 
sionsfälle zu den Normalfällen sehr gering. 








Es beträgt mit Berücksichtigung der nicht ausgezählten Konversionen 
v. rubig. etwa 1% und, wenn wir es auf die einzelnen Chromatiden 
beziehen, nur 0,25%. Dagegen beträgt der Austausch zwischen den 
gekoppelten Farb- und Sterilitätsfaktoren 36—38%. Eine mono- 
genische Konversion der Sterilitätsfaktoren konnte bisher von mir 
nicht beobachtet werden, auch nicht in der Versuchsreihe von über 
100 Asci, bei der auf die Verteilung der Wachstums-, Farb- und 
Sterilitätsfaktoren besonders geachtet worden ist. Es sieht bisher so 
aus, als ob die Sterilitätsfaktoren in ihrer verschiedenen Ausprägung 
als echte Mutationen im Sinne von WINKLER aufgefaßt werden könnten, 
während die Umwandlung der Farb- und Wachstumsfaktoren für eine 
Diversion spricht. Das bedarf jedoch einer besonderen Nachprüfung 
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mit einem etwas größeren Zahlenmaterial. Jedenfalls haben sich die 
Sterilitätsfaktoren auch sonst als sehr stabil erwiesen. Es ist bisher 
niemals festgestellt worden, daß in einer Einsporkultur ein Umschlag 
der Sterilitätsfaktoren eingetreten ist — es hätten sonst längs der Radien 
die einen solchen Sektor begrenzen, Perithezien entstehen müssen —, 
obwohl gewisse Stämme, z. B. P,, (bulb. v. a.) seit 2 Jahren ständig 
übergeimpft und geprüft worden sind. Die Konversion müßte daher haupt- 
sächlich die Farbgene betroffen haben. Man kommt so auf den Ge- 
danken, diese Fälle doch als Mutationen anzusehen, die während der 
Reifeteilung erfolgten. Daß derartige Mutationen tatsächlich vor- 
kommen, zeigt das Auftreten von gänzlich neuen Genen in den analy- 
sierten Asci; die argillacea- und effusa-Myzelien z. B. sind aus neben- 
einander liegenden Sporen im gleichen Askus jeweils zweimal erhalten 
worden: 


Askus 110: Kreuzung lan. v. X bulb. v. 
2 2 3 4 5 6 7 - 
lan. v. lan.v. bulb.arg. bulb.arg. lan.v. lan.v. bulb.v. bulb.v. 
Askus 340: Kreuzung bulb. v. xlan. rubig. 
1 2 3 4 5 6 7 8 
bulb. rubig. bulb. rubig. lan. rubig. lan. rubig. effussa. v. effussa.v. lan. v. lan. v. 
Bei der argillacea-Form ist der erbliche Charakter bereits nach- 


gewiesen. Dafür spricht übrigens schon das paarige Auftreten im Askus. 
Das gleiche gilt für die effusa-Mutanten. 


Zur Erklärung des Faktorenaustausches durch Konversion bleibt 
somit nur die Annahme digenischer Konversion. Mit dieser Lösung wird 
man sich gefühlsmäßig aber nur schwer zufrieden geben. WINKLER 
(1930, S. 53) hält jedoch die Schwierigkeiten dieser Vorstellung nicht 
für unüberwindlich, -,,es aber allerdings auch für wahrscheinlicher und 
für leichter vorstellbar, daß in ein und demselben Chromosomenpaar 
jeweils für dieselben Allelenpaare Konversion nur in dem einen Chromo- 
som stattfindet, daß also die Konversion monogenisch ist‘. 


Wir haben weiterhin festgestellt, daß im Falle S=N der Zufall 
die Verteilung der Chromatiden und damit das Verhältnis von Prä- und 
Postreduktion bestimmt, unbeschadet, ob Austausch stattfindet oder 
nicht. Das Verhältnis beträgt 1 : 2 für Prä- zu Postreduktion. Ist nun 
S größer als N, dann wirkt der Austausch, je nach der Wahrscheinlichkeit 
seines Eintrittes, der Wahrscheinlichkeit der Trennung der Gene im 
ersten Teilungsschritt entgegen, d. h. Gene, die leichter ausgetauscht 
werden, werden ein Reduktionsverhältnis zeigen, das dem Verhältnis 
1 : 2 eher entspricht als Gene mit kleinerer Austauschwahrscheinlich- 
keit. Für die Faktoren viridis, rubiginosa und die Sterilitätsfaktoren A, 
a können 2 Versuchsreihen verglichen werden, die für beide Faktoren 
eine Abweichung von dem Verhältnis 1 : 2 zeigen: 
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Verhältnis Verhältnis der 
der Farbfaktoren Sterilitätsfaktoren 
1. Reihe (64 Asci): 1 : 1,68 1 :1,78 
2. Reihe (40 Asci): 1:1 1 : 1,46 


Dabei ist zu beachten, daß die Asci der Reihe 2 unter anderen Um- 
ständen gereift sind als die der Reihe 1. Daraus erklären sich die ver- 
schieden starken Abweichungen vom Verhältnis 1:2. Man erkennt 
deutlich, daß dann, wenn die Abweichung für die Farbfaktoren größer 
wird, die Abweichung für die Sterilitätsfaktoren in einem bestimmten 
Verhältnis dazu sich ändert, und zwar auch größer wird, so daß die 
beiden Reihen trotz der geringen statistischen Sicherheit gut miteinander 
verglichen werden können. 

In der Sprache der Crossing-over-Theorie besagt dies, daß die Sterili- 
tätsfaktoren einen höheren Austauschwert gegenüber dem Spindel- 
faserlokus besitzen, weil sie weiter von ihm entfernt sind als der Lokus 
für die Farbfaktoren. In der Sprache des Konversionstheoretikers 
bedeutet dies einen höheren Konversionswert für die Sterilitätsfaktoren. 
Nun sind aber gerade die Sterilitätsfaktoren viel stabiler als die Farb- 
faktoren, von denen bisher zahlreiche Mutationen, sicher 6 verschiedene 
Allele und auch ,,monogenische Konversionen“ beobachtet worden sind. 
Dagegen sind bisher keine Mutationen der Sterilitätsfaktoren erhalten 
worden. Nun brauchen allerdings Mutations(— Diversions-)-häufigkeit 
und Konversionshäufigkeit nicht parallel zu gehen. Wenn uns aber der 
sichere Nachweis dafür gelänge, daß die Sterilitätsfaktoren tatsächlich 
keine Umwandlung erfahren, sondern als echt mutierte, und nicht als 
divertierte Gene im Sinne von WINKLER anzusehen sind, dann würden 
die Befunde bei Bombardia lunata mit Hilfe des Crossing-over ohne 
weiteres zu erklären sein, mit Hilfe der Konversionstheorie dagegen 
nicht. Die Lösung dieser Aufgabe ist bereits in Angriff genommen worden. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurde eine neue Bombardia-Art gefunden und beschrieben, 
die heterothallisch ist, und bei der genotypische Faktorentrennung vor- 
liegt. Die Myzelien lassen sich in 2 Klassen scheiden, A und a, deren 
Angehörige unter sich steril, in gegenseitiger Kombination aber fertil 
sind. 

2. Eine Reihe von echten Mutationen wurde im Laufe der Unter- 
suchungen gefunden, die sich durch Wachstums- oder Farbfaktoren 
unterscheiden. 4 gut gekennzeichnete Wachstums- und 7 Farbmutationen 
werden beschrieben. 

3. Die mit den Mutationen durchgeführten Kreuzungsexperimente 
zeigen, daß im Askus Spaltung der Gene (für die verschiedenen Muta- 
tionen) stattfindet. Für einen Teil der Formen stehen die Untersuchungen 
noch aus. Wachstums- und Farbfaktoren sind in verschiedenen Chromo- 
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somen lokalisiert und zeigen freie Spaltung. Farbfaktoren und Sterili- 
tätsfaktoren sind gekoppelt, liegen also in demselben Chromosom. 

4. Die Rasse bulbosa zeigt gegenüber der Rasse lanata eine viel 
größere Neigung zur Fruchtkörperbildung. Ähnlich verhalten sich die 
bombycina-Myzelien, von denen angenommen werden darf, daß der 
bombycina-Faktor erst in Kombination mit dem lanata-Faktor kenntlich 
wird. 

5. In flaschenförmigen Spermogonien, deren Entwicklung genau 
beschrieben wird, werden Spermatien gebildet. 

6. Die geschlechtliche Funktion von Spermatien wird durch Rassen- 
kreuzungen bewiesen, die durch Übertragen von Spermatien einer Rasse 
auf das Myzel einer anderen erhalten wurden. 

7. Alle Myzelien besitzen solche Spermogonien und Spermatien und 
auch die charakteristischen Hyphenknäuel, die die weiblichen Askogone 
enthalten. Damit sind die Myzelien als zwittrig gekennzeichnet. 

8. Eine gewisse Ausnahme machen die Myzelien mit dem lanata- 
Faktor. Sie bilden keine oder nur sehr wenige Askogone. Daraus erklärt 
sich die geringe Fertilität im Vergleich mit bulbosa- oder bombycina- 
Myzelien. Dagegen bilden sie Spermatien in großer Menge. 

9. Bei Betrachtung der Fertilitätsverhältnisse von Kreuzungen 
lanata x bulbosa wird man an die tetrapolare Sexualität der Basidio- 
myzeten erinnert. 

10. Es werden die Kernteilungsverhältnisse im Askus untersucht 
und daraus die Möglichkeit abgeleitet, aus der Reihenfolge der Sporen 
auf den Zeitpunkt der Faktorenspaltung zu schließen. 

11. Die Askusanalyse zeigt, daß alle Faktoren sowohl in der ersten, 
als auch in der zweiten Reifeteilung trennen können. Die Möglichkeit 
hierzu wird durch die Tetradenbildung der Chromosomen gegeben. Es 
liegt für alle betrachteten Faktoren das Gewicht auf der zweiten Teilung. 

12. Für die Kreuzung viridis x lanata, bei der die Faktorenspaltung 
wegen der verschiedenen Färbung der Sporen bereits im Askus erkennbar 
wird, ergibt sich für Prä- zu Postreduktion das Verhältnis 1 : 2. Daraus 
wird geschlossen, daß die Anziehung zwischen Schwester- und Nicht- 
schwesterchromatiden gleich ist, so daß die Verteilung der Chromatiden 
dem Zufall überlassen wird. So kommt das Verhältnis 1 : 2 zustande; 
denn für jede Chromosomenhälfte besteht die Möglichkeit, sich mit einer 
von den 3 anderen zu paaren, wovon eine die Schwesterhälfte, die anderen 
beiden aber Nichtschwesterhälften sind. 

13. Bei der Kreuzung viridis X rubiginosa ergibt sich eine Abweichung 
von der Erwartung 1 : 2. Sie ist so groß, und die Auszählungen sind so 
umfangreich, daß die statistische Betrachtung einwandfrei das Nicht- 
erfülltsein der Erwartung ergibt. In Außenbedingungen wird die Be- 
günstigung der Präreduktion gesucht. Faktorenaustausch kann die 
Ursache hierfür nicht sein, da er einer Verschiebung des Gleichgewichtes 
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der Chromatidenanziehung entgegenwirkt, und zwar um so mehr, je 
größer die Wahrscheinlichkeit eines solchen Austausches ist. 

14. Es werden die Ergebnisse der Versuche, bei Brandpilzen die 
Reduktion experimentell zu beeinflussen, mit den bei Bombardia beob- 
achteten Verhältnissen verglichen. 

15. Durch die Bestimmung der Häufigkeit der ,,monogenischen 
Konversion‘ bei Bombardia lunata und durch den Vergleich mit der 
Austauschrate wird gefolgert, daß die monogenische Konversion die 
Koppelungsbrüche nicht erklären kann. Ferner wird ein Weg gezeigt, 
auf dem die Gültigkeit der Crossing-over- und Konversionstheorie weiter 
geprüft werden könnte. 
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UNTERSUCHUNGEN ZUM WASSERHAUSHALT VON 
PLEUROCOCCUS VULGARIS. 


Von 
L. Zeucx. 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. Juli 1934.) 


A. Einleitung. 
Bis in die letzten Jahre war allgemein die Ansicht verbreitet, daß 
die Luftalgen zur Lebenstätigkeit ebenso flüssiges Wasser wie die Wasser- 
algen benötigen, nur daß die Luftalgen Lufttrockenheit im latenten 
Zustand ohne Schaden zu überdauern vermögen, ohne besondere Dauer- 
formen zu bilden. Diets beobachtete in den Dolomiten Algenanflüge 
an Felswänden, die von keinem Regen benetzt wurden; die Wasser- 
versorgung führte er auf Nebel und Kondenswasser zurück. Bei Unter- 
suchungen über die Austrocknung verschiedener Algen (Zygnema, Pra- 
siola, Pleurococcus) kam FerrscH (1922) zu der Feststellung, daß das 
Gewicht des lufttrockenen Materials mit der relativen Feuchtigkeit 
schwankt. G. ScHMmip wies dann darauf hin, daß für Plewrococcus tropf- 
barflüssiges Wasser nicht notwendig sei, sondern daß hohe Luftfeuchtig- 
keit für das Wachstum bereits genüge. Ob aber Pleurococcus wirklich 
fähig ist, Wasserdampf zu kondensieren, geht aus den Untersuchungen 
von G. ScHmiD nicht hervor, da bei wasserdampfgesättigter Luft be- 
trächtliche Temperaturschwankungen eintraten, die zur Bildung von 
Kondenswasser führen konnten. Sichere Beobachtungen für die Konden- 
sation von. Wasserdampf liegen für Algen bis jetzt nur zwei vor. Als 
Grenzwert für das Wachstum von Oscillatoria princeps an feuchter Luft 
gibt Mäsperrau 0,18 Mol NaCl (= 99,5% relative Feuchtigkeit) an. 
An Fäden von Trentepohlia aurea beobachtete Renner (1932, S. 218) 
neben 1,5 Mol NaCl (= 95% relative Feuchtigkeit) noch schwaches 
Wachstum (1 Zellteilung nach 6 Wochen). Lebenstätigkeit bei noch 
geringerer relativer Feuchtigkeit wurde bisher nur an Pilzen beobachtet 
(WatTteR 1924). Aus diesen Befunden zog WALTER die Schluß- 
folgerung: „Das Hydraturminimum von 85% scheint das absolute 
Minimum für alle lebenden Organismen im aktiven Zustande zu sein. 
Auch bei den Moosen, ebenso wie bei den Algen, dürfte Wachstum nur 
bei sehr hohen Hydraturgraden stattfinden.‘ (Hydratur der Pflanze, 
S.14, 15 und 16. 1931.) 
Während Frrrscx die Austrocknung und Scumip die Benetzbarkeit 
bei ihren Untersuchungen in den Vordergrund stellten, sollte durch die 
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vorliegenden Versuche die Lebenstätigkeit von Luftalgen bei geringer 
relativer Dampfspannung näher geprüft werden. Da für Atmungs- und 
Assimilationsmessungen Reinkulturen nicht in ausreichender Menge zur 
Verfügung standen, wurde das Wachstum und damit die Zellteilungs- 
fähigkeit den Beobachtungen zugrunde gelegt. 


B. Methodischer Teil. 


1. Apparatur. 

Zur Herstellung der verschiedenen relativen Dampfdruckerniedrigungen dienten 
Natrium- bzw. Calciumchloridlésungen. Für die Kochsalzlösungen wurden die 
zugehörigen Werte der Tabelle von K. Misperrau (1931, S. 418) entnommen. 
Die Dampfdruckerniedrigung von Chlorcalciumlôsung wurde durch graphische Inter- 
und Extrapolation aus den Angaben von Drererict (LaAnpoLr-BöRNSTEIN, S. 1382) 
und Linse (1929) gewonnen. LinGE gibt nur Werte bis zu 3 molarer Lösung; für 
konzentrierte Lösungen konnten daher nur die Angaben von Dierezrıcı allein 
verwendet werden. Der osmotische Druck einer Lösung errechnet sich aus der 
relativen Dampfdruckerniedrigung und der Temperatur nach folgender Gleichung 
(Nzrnst, S. 145): 

p 1000-s-R- In z 

Hierbei bedeuten P = osmotischer Druck; s — spezifisches Gewicht des 
Lösungsmittels (H,O = 1); R = Gaskonstante (0,0821); T = absolute Temperatur; 
M = Molekulargewicht des Lösungsmittels (H,O = 18); p — Dampfdruck des 

ittels bei T° und p, = Dampfdruck der Lösung bei der gleichen Tem- 
peratur (Tabelle 1). 














Tabelle 1. 
Dampfdruck bei ah Osmotischer Druck in Atm. 
met cn | wot ce Ka Re | Maa 

Wasser | Lösung lprerenict|Lincr |», oc | wc | 20°c | sec 
0,0 0,0 4,58 4,58 | 100 0,0 0,0 0,0 0,0 
0,25 0,248 4,54 4,53 98,9 13,7 14,2 14,4 15,2 
0,50 0,494 4,49 4,47 97,8 27,5 28,5 29,5 30,5 
0,75 0,737 4,43 4,41 96,4 44,3 45,9 47,6 49,2 
1,0 0,978 4,36 4,33 94,8 67 70 72 74 
1,5 1,45 4,17 4,17 91,1 117 121 125 130 
2,0 1,91 3,92 3,98 87 180 188 194 200 
2,5 2,37 3,66 3,74 8 265 275 285 295 
3,0 2,81 3,38 3,44 74 370 380 400 410 
3,5 3,25 3,10 — 68 485 500 520 540 
4,0 3,67 2,83 — 62 600 620 640 660 
4,5 4,08 2,56 — |: 56 725 750 780 800 
5,0 4,49 2,28 _- 50 870 900 930 960 


























Die Formel ist für verdünnte Lösungen abgeleitet, gibt aber auch für ziemlich 
konzentrierte Lösungen noch brauchbare Werte (WALTER 1931, S. 295). 

Da ohne besondere Trockenvorrichtung Caleiumchlorid ohne Zersetzung absolut 
wasserfrei nicht zu bekommen ist, wurde eine bei 20°C gesättigte Lösung auf 
6 Mol CaCl, in 1000 g H,O verdünnt und diese 6 molare Lösung als Stammlösung 
benützt. Eine gesättigte Calciumchloridlôsung enthält bei 20°C 74,5 g wasser- 
freies Salz in 100g H,O (Lanport-BörRNnsTEın, S. 642, und BLücHer, 8. 227). 
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Ausgeführt wurden die Versuche in Schälchen, wie sie Renner bei seinen 
verwendet hatte (1915, 8.656). Die Algen wurden 
auf ein großes Deckglas gebracht, das dicht unter dem Deckel auf zwei halben 
aufrechten Objektträgern (s. Abb. 1), die mit Siegellack befestigt waren, ruhte. 
Der eingeschliffene Deckel des Gefäßes wurde mit Vaseline abgedichtet und die so 
vorbereiteten Schälchen direkt in das Badewasser des Glasthermostaten gestellt, 
dessen Temperatur durch eine elektrische Regulierung (1/,,° C genau) konstant 
gehalten wurde. Der Thermostat war 38 x 76 x 60 cm, faßte also rund 170 Liter 
Wasser; durch diese große Wassermenge waren die Temperaturschwankungen sehr 
gemildert. Belichtet wurde täglich von 8—19 Uhr aus 180 cm Höhe durch 2 Osram- 
lampen, 40 Watt, Mattglas; 15 cm gegenseitiger Abstand. 

Das Rührwerk und die Thermoregulierung wurde von Fr. Köhler, Leipzig, 
geliefert; um die Temperaturschwankungen weiter zu verringern, wurde eine 
10m lange Xylolschlange eingeschaltet. Da das Wasser beim Abkühlen sich 

verdichtet, das kühlere Wasser sich daher 
am Boden des Thermostaten sammelte, 
| war ein dauerndes Durchrühren nicht er- 
forderlich. Das Rührwerk wurde deshalb 
gleichzeitig mit dem Heizstrom ein- und 
ausgeschaltet. Die dadurch eingetretenen 
Temperaturschwankungen betrugen weni- 




















ger als 1/,,° C. 
Licht Wasser ist in die Versuchsgefäße nicht 
eingedrungen; aber um sicher zu sein, ob 
| | | nicht doch Wasserdampf von außen in 
die Gefäße diffundierte, wurden zur Probe 
mehrere Gefäße mit Natriumchloridkri- 
stallen eingesetzt. Über einer 5 molaren 
Kochsalzlösung waren die Kristalle nach 
Abb. 1. Apparatur zum Durchleiten von einigen Stunden zerflossen, über konzen- 
Luft von bestimmterrelativer Feuchtigkeit. trierter Lösung zeigten sie selbst nach 


7 Tagen noch keine Atzspuren. Die Gefäße 
mußten demnach vollkommen dicht schließen, denn hätte Wasserdampf eindringen 
können, so wäre die Dampfspannung der konzentrierten Lösung überschritten 

Da es fraglich war, ob in den geschlossenen Gefäßen Kohlensäuremangel einen 
begrenzenden Faktor für das Wachstum darstellte, wurde für einige Versuchsreihen 
die Apparatur dahin abgeändert, daß Luft von einer ganz bestimmten relativen 
Feuchtigkeit durch die Versuchsgefäße geleitet werden konnte (Abb.1). Durch 
eine 150 cm lange Glasspirale wurde die Luft auf die vorgeschriebene und durch 
ein Thermometer kontrollierbare Temperatur gebracht. Sie trat dann in dem 
Gefäß mit der entsprechenden Lösung unten durch eine feine Kapillare aus und 
perlte in der Lögung hoch, wobei die Dampfspannung der Luft sich mit der Lösung 
ins Gleichgewicht setzte. Der schwache Luftstrom wurde dann durch das Versuchs- 
gefäß über die Algen weg mit einer Wasserstrahlpumpe abgesaugt. Zunächst 
war eine ScHoTtsche Gaswaschflasche 83 G1 verwendet worden; da aber bei sehr 
schwachem Luftstrom stets nur die 2—3 größten Poren des Filters benützt wurden, 
so wurde eine einfache Kapillare von 130—140x% Öffnungsdurchmesser dafür 
verwendet und gleichzeitig, um sicheren Ausgleich zu erreichen, der Blagenweg 
von 70 auf 180 mm erhöht. Nach PRAUSNITZ ist für eine Scuorrsche Gaswasch- 
flasche 83 G1 die mittlere Porenöffnung 197 a (1933, S. 131). Die ganze Apparatur 
wurde aus Glas angefertigt. Gummi und anderes Material wurden nicht verwendet, 
um die Abgabe schädlicher Stoffe zu vermeiden. Das Thermometer war durch 
einen mit Paraffin getränkten Wattepfropfen eingedichtet. 





Untersuchungen zum Wasserhaushalt von Pleurococcus vulgaris. 617 


Zur Kontrolle wurden wieder Natriumchloridkristalle’in die Versuchsgefäße 
gebracht und tagelang ein sehr kräftiger Luftstrom durch die Gefäße gesaugt; aber 
an den Kristallen waren keine Lésungstrépfchen zu beobachten. Weiterhin wurde 
dann wasserdampfgesättigte Luft durchgesaugt und auch kein Zerfließen der 
Kristalle festgestellt; die Gasblasen mußten demnach beim Aufsteigen ihren über- 
schüssigen Wasserdampf an die gesättigte Kochsalzlösung restlos abgegeben haben. 

Da bei den Versuchen täglich morgens 8 Uhr ein sehr schwacher Luftstrom 
1/, Stunde lang durch die Versuchsgefäße geleitet wurde, rund 1—2 Liter Luft, so 
kann die dadurch eingetretene Änderung der Konzentration bei 120 ccm Lösung 
vollkommen vernachlässigt werden. 


2. Versuchsmaterial und Impfmethode. 

Durchgeführt wurden die Versuche mit Pleurococcus vulgaris NAEGELI 
(Desmococcus vulgaris BRAND), sowohl mit Freilandmaterial als auch 
(in den Hauptversuchen) mit einer Klonkultur auf BENEcKE-Agar 
(1898, S. 87). 


Agarkulturen werden am besten in Reagenzgläsern gehalten, da Petrischalen 
bei der durch das langsame Wachstum erforderlichen längeren Kulturdauer leicht 
infiziert werden und eintrocknen. Sehr gutes Wachstum erfolgt auch auf un- 
glasierten Tonscherben, die in PRINGsHEIM-Nährlüsung (1926, S.291) tauchen. 
Unterlagen wie Tonscherben, Rinde usw. sind Agarplatten vorzuziehen, da sie den 
natürlichen Bedingungen näherkommen. Im Sommer sind die Kulturen vor starker 
Lichtintensität zu schützen und möglichst kühl zu halten; denn Besonnung und 
Erwärmung bei gleichzeitig hoher Luftfeuchtigkeit werden nicht ertragen. Haben 
die Kulturen während der Sommermonate stark gelitten, so erholen sie sich im 
Herbst meist rasch wieder. 

Das Freilandmaterial wurde immer der gleichen Stelle an der Nordseite einer 
Ulme im Botanischen Garten, 1,5 m über dem Boden, entnommen, woher auch 
das Material für die Klonkultur stammte. 

Um die Zellteilungen beobachten zu können, wurden Einzelalgen und Gruppen 
von 2—4 Zellen auf Deckgläschen aufgetragen. Da die Zellmembran von Pleuro- 
coccus im feuchten Zustand schwach verschleimt, so kleben die Zellen zu kleinen 
Klümpchen zusammengeballt fest aneinander, und das Abimpfen von einzelnen 
Algen mit der Nadel ist daher ohne Schädigung der Zellen meist unmöglich. Nach 
einigen Mißerfolgen wurde daher dazu übergegangen, die Algen aufzustäuben. 
Zu diesem Zweck blieb ein Agarstück, ein Tonscherben- oder ein Rindenstück mit 
Algen 2—3 Tage offen im Zimmer liegen, bis die Algen lufttrocken waren, die 
einzelnen Zellen hafteten dann nur mehr lose aneinander und konnten mit einer 
Nadel oder einem weichen Tuch auf ein Deckglas aufgestäubt werden. Um gleich- 
zeitig ohne Verwechslung mehrere Algen auf ein Deckglas bringen zu können, 
wurde auf die Unterseite mit Tusche ein Gitter gezeichnet. Mit Hilfe des Mikroskops 
wurde dann die Lage der Zellen festgestellt, in die entsprechenden Felder eines 
Blattes Papier eingetragen und die Anzahl der Zellen daneben geschrieben, soweit 
nötig auch kurze Zeichen über Aussehen usw. Einzeln liegende Zellen waren selten, 
meist hafteten 2—4 Zellen aneinander. Da es bei den runzeligen, lufttrockenen 
Zellen häufig recht schwierig war, zu entscheiden, ob sich eine Zelle bereits geteilt 
hatte oder nicht, wurde die Aufzeichnung in der Impfkabine bei einer relativen 
Feuchtigkeit von 80—90% vorgenommen. Bei diesen Feuchtigkeitsgraden nehmen 
die zuvor ganz ausgetrockneten Zellen wieder mehr oder weniger abgerundete 
Gestalt an, so daß ihre Zahl leicht ermittelt werden kann. An dem Glase hafteten 
die Zellen dann so gut, daß sie selbst bei schwachem Luftzug ihre Lage nicht 
änderten. Die ausgezählten Präparate blieben in der Impfkabine liegen, bis alle 
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Deckgläschen vorbereitet waren, was je nach der Anzahl 2—3 Stunden dauerte, 
und wurden dann wahllos in die einzelnen Kulturgefäße verteilt. Bei größeren 
Versuchen wurde die Aufzeichnung gruppenweise durchgeführt, um ein längeres 
Verbleiben der zubereiteten Gläschen in der Impfkabine zu vermeiden. Dadurch 
wurde es erreicht, daß bei allen Versuchen die Kulturen unter den gleichen Be- 
dingungen angesetzt wurden. Um Verwechslungen vorzubeugen, wurde eine 
strenge Numerierung durchgeführt. 

Nach Beendigung des Versuchs wurden die Algen auf dem Deckgläschen in 
Paraffinöl eingebettet, um das Auszählen zu erleichtern. An Hand des auf- 
gezeichneten Impfschemas war es dann leicht festzustellen, wie oft sich eine Zelle 
geteilt hatte, da bei der Zugabe von Paraffinöl die Zellgruppen ihre Lage bei- 
behielten. 

€. Experimenteller Teil. 
1. Austrocknung. 

Entscheidend für die Versuche war nun zunächst die Frage, wie lange 
Pleurococcus-Zellen ihr Imbibitionswasser festzuhalten vermögen. Bei den 
Austrocknungsversuchen von FRITSCH und 
SCHMID wurde erst nach 5 bzw. 8 Tagen 
konstantes Gewicht erreicht; doch ver- 
wendeten sie so große Mengen, daß daraus 
kein Schluß auf einzeln liegende Zellen 
gezogen werden kann. Die Austrocknungs- 
versuche wurden daher mit einer kleinen 
Menge wiederholt. Das bei Regen einge- 
sammelte Material blieb, um vollkommene 
Wassersättigung zu erreichen, 24 Stunden 

° in einem mit feuchtem Filtrierpapier aus- 
Abb.2. Gewichtsverlust von Pleuro- gekleideten Wägeschälchen, danach wurde 
mor nn vhr À primer die Algenmasse in annähernd natürlicher 

Feuchtigkeit. Schichtdicke auf ein Blatt Papier ausge- 

breitet und der Gewichtsverlust auf der 

Analysenwaage zunächst alle 10 Min. und dann stündlich festgestellt. Vgl. 
Abb.2. Um jeden Luftzug, der die Verdunstung beschleunigen könnte, zu 
vermeiden, wurde die Waage nach Möglichkeit geschlossen gehalten. Nach 
7 Stunden war bereits konstantes Gewicht erreicht. Die Zellgruppen waren 
vollkommen lufttrocken und zerfielen bei Berührung mit einer Nadel in 
Staub. Aus dem beobachteten Gewichtsverlust kann kein Schluß auf 
das Wasserfassungsvermögen der Zellen gezogen werden, da die Algen, 
als sie auf die Waage gebracht wurden, mit Kondenswasser behaftet 
waren ; es sollte eben ein extremer Fall für die Austrocknung angenommen 
werden. Zellen ohne Beschlagswasser dürften sich daher in einer noch 
kürzeren Zeit mit der herrschenden Dampfspannung ins Gleichgewicht 
gesetzt haben. Wenn 300 mg Algen nach 7 Stunden ihren Wasservorrat 
abgegeben hatten, so muß dies eine einzelne Zelle in einer noch bedeutend 
kürzeren Zeit tun, da hierbei die gegenseitige Schutzwirkung bei der 
Austrocknung wegfällt. Unter dem Mikroskop läßt sich auch leicht 
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beobachten, wie eine lufttrockene Zelle beim Anhauchen pralles Volumen 
annimmt, aber sofort wieder einschrumpft, wenn das Kondenswasser 
verdunstet ist. Tatsächlich hat also im Freien Pleurococcus von einem 
Nebel oder Regen nur viel kürzere Zeit Nutzen als sich aus den Messungen 
von FRITSCH und ScHMiID ergibt, vorausgesetzt, daß nicht die Unterlage 
das Wasser länger festhält und dadurch über längere Zeit hinweg die 
Luft in unmittelbarer Umgebung feuchter hält. 

Die bei der Austrocknung eintretenden Volumänderungen sind nicht 
groß, da in den Zellen keine Vakuolen vorhanden sind. Die kugeligen 
Zellen werden daher nur mehr oder weniger eckig (FrrrscH 1922, S. 10). 
Der Protoplast haftet fest an der Zellwand; eine Loslösung wurde nur in 
abgestorbenen Zellen beobachtet. Luftblasen traten in den Zellen selbst 
bei scharfer Austrocknung über konzentrierter Chlorcaleiumlösung (35% 
relative Feuchtigkeit) nicht auf. 


2. Versuche bei konstanter Temperatur. 

a) Versuche bei 20°C. 

Da orientierende Vorversuche gute Erfolge versprachen, wurde zunächst eine 
Kulturreihe in geschlossenen Gefäßen über Kochsalzlösung ausgeführt. Belichtet 
wurden die Kulturen von 8—19 Uhr, um den natürlichen Verhältnissen möglichst 
gerecht zu werden. Nach 9 Tagen wurde der Versuch abgebrochen, die Algen wie 
oben beschrieben in Paraffinöl eingeschlossen und ausgezählt. Aus der Zahl der 
Tochterzellen konnte geschlossen werden, wie oft sich eine Zelle geteilt hatte, oder 
ob sie z. B. abgestorben war, ohne sich zu teilen. 

Das Versuchsergebnis ist in Tabelle 2 zusammengestellt. Die beiden 
linken Spalten enthalten die Konzentration der Lösung, über der die 
Versuche durchgeführt wurden, und die osmotischen Drucke, die der 
Dampfspannung entsprechen. Die 4. Spalte enthält die Anzahl der 
Zellen, die jedem einzelnen Versuch zugrunde lagen. Die Anzahl schwankt 
bei den einzelnen Kulturen, da es durch das Aufstäuben nicht möglich 
war, immer die gleiche Zahl von Zellen auf ein Deckglas zu bekommen; 
im allgemeinen wurde die Zahl von 150 angestrebt, da dadurch einerseits 
die Versuchswerte ziemlich gesichert erschienen und andererseits die 
Übersicht bei der Auszählung leichter gewahrt werden konnte, als wenn 
die Zellen sich häuften. Um aber trotzdem die Ergebnisse untereinander 
vergleichen zu können, wurden in jedem Falle die Prozentsätze errechnet. 
Die 5. Spalte enthält mit ihren Unterabteilungen in Prozenten, wieviel 
der Zellen sich während des Versuches nicht bzw. einmal, zweimal oder 
dreimal geteilt hatten. In den allermeisten Fällen verhielten sich die 
Nachkommen einer Zelle in bezug auf das Teilungsverhältnis gleich. 
Um die Versuchsauswertung einfacher zu gestalten, wurde in denjenigen 
Fällen, wo sich nur die eine Tochterzelle wieder teilte, dadurch ein 
Ausgleich geschaffen, daß bei der einen Zellgruppe die Zelle als einmal, 
bei der andern als zweimal geteilt gezählt wurde. 

Ein Vergleich der Prozente in Tabelle 2 ergibt, daß ganz allgemein 
die Teilungsfähigkeit mit der relativen Dampfspannung abnimmt. Bei 
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Tabelle 2. Ergebnis der Versuche über Kochsalzlösung. Versuchsdauer 
9 Tage und konstante Temperatur von 20° C. 





























Osmo- 
Mol NaCl} tischer ey en: Geteilt in % Tote |Teilungs- 
i Druck ftigkeitin} zahl Zellen rate 
in Atm. « Ox | 1x | 2x | 3x 
0,0 0,0 | 100 120 14,1 | 65,8 | 16,6 3,3 6,6 1,39 
0,1 4,2 99,7 129 18,6 | 53,5 | 24,8 3,9 7,6 1,53 
0,2 8,3 99,4 96 25 50 21,8 3,2 8,7 1,36 
0,3 12,4 99,1 101 20 56 23 2,0 2.6 1,32 
0,4 16,6 98,8 100 26 36 28 10,0 3,2 1,50 
0,5 20,8 98,4 118 33,1 | 47,4 | 16,] 3,5 3,8 1,30 
0,6 25,2 98,1 131 17,6 | 57,9 | 21,4 3,0 1,4 1,57 
0,7 29,5 97,8 248 28,6 | 47,2 | 21,8 2,4 3,0 1,30 
0,8 34,0 97,5 158 25,9 | 46,7 | 24,6 2,7 1,8 1,39 
0,9 38,5 97,2 187 13,9 | 60,9 | 22,5 2,7 3,0 1,47 
1,0 43 96,8 110 14,5 | 60,9 | 20,9 3,6 3,0 1,21 
2,0 96 93 177 24,8 | 56,4 | 18,2 0,6 1,4 1,11 
3,0 166 88 163 27 62,5 9,8 0,6 1,3 0,96 
4,0 249 83 116 34,5 | 48,3 | 17,2 _ 3,0 1,00 
5,0 323 78 88 27,3 | 61,3 | 11,4 — 1,8 0,95 
konz. 369 76 215 30,7 | 60 9,3 — 0,1 0,88 
0,0 _ — 132 19,7 | 53,7 | 17,4 9,1 — 1,64 
3.0 — | — | 182 | 329 | 532 | 137 | 04] 16 | 100 
4,0 — — 164 18,3 | 66,5 | 15,2 — 1,0 1,08 
5,0 _— — 215 28,0 | 59,0 | 13,0 — 0,7 0,98 
konz. — — 124 28,2 | 63,8 8,0 — 1,4 0,86 











wasserdampfgesättigter Luft hatten sich 14% der Zellen nicht geteilt, 
über konzentrierter Kochsalzlösung dagegen 30%. Die Anzahl der 
Zellen, die sich einmal bzw. zweimal geteilt haben, schwankt sehr stark 
und läßt die Abhängigkeit von der herrschenden Dampfspannung weniger 
klar erkennen. Deutlicher tritt dies bei den Zellen hervor, die sich dreimal 
zu teilen vermochten; bei einer relativen Dampfspannung unter 88% 
hatte sich keine Zelle mehr als zweimal geteilt. Um die Abhängigkeit 
der Teilungsfähigkeit von der relativen Luftfeuchtigkeit übersichtlicher 
zu gestalten, wurde die Zunahme an Zellen durch die Zahl der Ausgangs- 
zellen dividiert ; da aber die Zunahme der Zellenzahl gleich ist der Summe 
der erfolgten Zellteilungen, so ist die 
Teil Pts Summe der Zellteilungen x 
titi Anzahl der Versuchszellen 


Die Teilungsrate ist daher Null, wenn keine Zellteilungen eingetreten 
sind und gleich 1, wenn sich die Anzahl der Zellen verdoppelte. 








Nachfolgendes Schema mag die- Berechnungsweise kurz erläutern: 
0 1 3 2 Summe der Teilungen . . . . . . . 6 
fe) [e) fe) fe) Zahl der Ausgangszellen. . . . . . . 4 
| AS ru 
o 006 60 66 6 60 Zahlder Endzellen......... 10 


Summe der Teilungen (= Zunahme an Zellen) 6 
Teilungsrate — = = 1,5. 
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Zwischen 100—97% relativer Dampfspannung zeigt die Teilungsrate 
eine ziemliche Unabhängigkeit von der Luftfeuchtigkeit, von 97—76% 
relativer Dampfspannung nimmt sie dann dauernd ab (Tabelle 2, letzte 
Spalte). Bei 88% relativer Dampfspannung verdoppelte sich die Anzahl 
der Zellen innerhalb der 9 Tage noch, und bei 76% beträgt der Teilungs- 
koeffizient immer noch 0,88. Eine teilweise Wiederholung des Versuchs 
lieferte die gleichen Werte, von kleinen Schwankungen abgesehen (in 
Tabelle 2 mitaufgeführt); hierbei betrug über konzentrierter Kochsalz- 
lösung die Teilungsrate 0,86. Bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von 
76%, was einem osmotischen Druck von 370 Atm. entspricht, traten 
dennoch bei 100 Zellen in dem einen Fall 86, im andern 88 Zellteilungen 
ein. In 9 Tagen konnte sich bei einem so enormen osmotischen Druck 
von 370 Atm. die Anzahl der Zellen beinahe verdoppeln! 

Die Vorversuche über die Austrocknung hatten ergeben, daß eine 
Pleurococcus-Zelle nur kurze Zeit ihren Wasservorrat festzuhalten vermag, 
sich also schon nach wenigen 
Stunden mitderDampfspannung Tabelle3. Zunahme der Zellteilungs- 


der umgebenden Luft ins Gleich- on von Pleurococcus vulgaris mit der 

gewicht gesetzt hat. Es wäre ersuchsdauer bei konstanter Tem - 
: : dies peratur von 20°C und einer relativen 

aber immerhin méglich gewesen, Luftfeuchtigkeit von 76%. 








daß das vom Impfen her in den Versuchs- | Zellen-| Beobachtete | Teilungs- 
Zellen vorhandene Quellungs- dauer zahl | Zellteilungen rate 
wasser für die erfolgten Teilun- 

gen ausreichend gewesen ist. en = 2 er 
Demnach würden sich die Tei- 2 Tage 220 91 0.41 

l u Beginn des Versuchs 3 » 154 56 0,36 
Re Xi . À 4 , 246 125 0,51 
häufen und dann immer spär- 7 ” 203 166 0,82 
licher werden, in dem Maße, 9 ,, 215 189 0,88 











wie die Austrocknung fort- 

schreitet. Wenn dies der Fall gewesen wäre, so müßte die Teilungsrate 
schon in den ersten Tagen ihren beobachteten Wert erreicht haben und 
in den nächsten Tagen nicht weiter gestiegen sein. Um dies zu entscheiden, 
wurde eine Versuchsreihe über konzentrierter Kochsalzlösung angesetzt 
und davon täglich eine Kultur ausgezählt (Tabelle 3). Durch Dampf- 
entwicklung war die Luft in der Impfkabine beim Impfen mit Wasser- 
dampf gesättigt, die Zellen kamen daher vollkommen wassergesättigt 
in die Gefäße. Nach 3 Stunden wurde bereits die erste Kultur aus- 
gezählt, da, wie oben ausgeführt werden konnte, Einzelzellen sich innerhalb 
dieser Zeit mit der bestehenden Dampfspannung annähernd ins Gleich- 
gewicht gesetzt haben. 21% der Zellen hatten sich geteilt, was einer 
Teilungsrate von 0,21 entspricht. Dieser Betrag wäre also von den oben 
gefundenen Werten abzuziehen, da er offenbar auf Kosten des Quellungs- 
wassers geht. Da die Zellen vor dem Impfen lufttrocken waren, so ist 
es möglich, daß sie zur Teilung direkt angeregt wurden, als sie sich beim 

Planta Bd. 22. 42 
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Impfen selbst mit Wasser sättigen konnten; daher dieser hohe Prozent- 
satz. Nach 24 Stunden betrug die Teilungsrate bereits 0,34. In den 
folgenden Tagen stieg sie dauernd an, von einer kleinen Schwankung 
am 3. Tage abgesehen, und erreichte nach 9 Tagen den oben erhaltenen 
Wert von 0,88 (s. Tabelle 3!). 

Wie dieser Versuch zeigt, geht, wenn die Zellen sich beim Impfen 
mit Wasser sättigen können, ein ziemlich hoher Prozentsatz von Teilungen 
auf Kosten des Quellungswassers; es wurde daher versucht, die Auf- 
zeichnung beim Impfen bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von 80—85% 
vorzunehmen, was der Dampfspannung einer konzentrierten Kochsalz- 
lösung schon nahekommt. Nach 24 Stunden ergab sich eine Teilungsrate 
von 0,16 (gegenüber 0,34). Da alle weiteren Impfungen bei einer relativen 
Feuchtigkeit von 80—90% vorgenommen wurden, wurde bei den späteren 
Versuchen dieser Grundwert von 0,16 für die Teilungsrate immer wieder 
erhalten und entsprechend gewertet. 

Die Zunahme der Teilungsrate von Tag zu Tag beweist, daß Pleuro- 
coccus bei 76% relativer Feuchtigkeit nicht wie bisher angenommen wurde, 
im Ruhezustand sich befindet, sondern vielmehr in voller Lebenstätigkeit, 
wenn man die Vermehrung eines Organismus als den Ausdruck höchster 
Lebenstätigkeit betrachten will. Das Wachstum ist zwar gegenüber 
höherer Luftfeuchtigkeit deutlich gehemmt, aber noch lange nicht lahm- 
gelegt, demzufolge müssen auch Atmung und Assimilation weitergehen. 
Dies beweist ein einfacher Versuch. Von Kulturen über gesättigter 
Kochsalzlösung blieben einige 1 m von einem Nordfenster entfernt auf 
dem Arbeitstische stehen, die anderen wurden in einen Schrank des 
Zimmers gestellt. Die Temperatur war also für beide Versuche gleich. 
Nach 4 Wochen waren die Kulturen, die am Fenster standen, gesund, 
die Algen der dunkel gehaltenen Kulturen sämtlich abgestorben und 
färbten sich mit Methylenblau vollkommen blau. Hätten die Zellen sich 
im latenten Zustande befunden, so wäre das Absterben der Zellen nicht 
zu erklären; vielmehr ging im Dunkeln die Atmung weiter bis die 
Reservestoffe verbraucht waren und das Plasma selbst angegriffen wurde. 
Die Zellen, die am Fenster assimilieren konnten, enthielten viele kleine 
Körnchen, die von Frirscu als Reservestärke gedeutet wurden. 

Tabelle 2 enthält in der vorletzten Spalte in Prozenten die Zahl der 
Zellen, die während des Versuchs abgestorben sind. Als abgestorben 
wurden gezählt Zellen, deren Chloroplast entweder entfärbt oder einen 
schmutzig gelbbraunen Farbton angenommen hatte. Die Zahl der 
abgestorbenen Zellen nimmt mit der Luftfeuchtigkeit zu. Bei 76—83% 
relativer Dampfspannung waren nur wenige Zellen abgestorben, dann 
erhöht sich der Prozentsatz immer mehr. Außerdem hatten die Zellen 
über der konzentrierten Kochsalzlösung ein gesundes Aussehen, während 
sie bei hoher Luftfeuchtigkeit oft stark degeneriert, die Chloroplasten 
häufig vakuolisiert oder gar bereits zerfallen waren. Das ganze Aussehen 
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erweckte den Eindruck, als ob die Zellen infolge Kohlensäuremangels 
erschôpft wären und sich vermutlich bei einer längeren Kulturdauer 
nicht weiter geteilt hätten. Da es daher schwer war, im Einzelfall zu 
entscheiden, ob eine Zelle bereits abgestorben war oder nicht, sind die 
mitgeteilten Prozentsätze bei hoher Luftfeuchtigkeit wahrscheinlich zu 
gering. Alle weiteren Versuche wurden daher nicht nach 9 Tagen, sondern 
bereits nach 7 Tagen abgebrochen. 

Da über gesättigter Kochsalzlösung die Zellteilungsfähigkeit noch nicht 
erloschen war, wurden, um die Lebenstätigkeit von Pleurococcus vulgaris bei noch 
geringeren Feuchtigkeitsgraden zu ermitteln, ganz analoge Versuche über Chlor- 
caleiumlösungen ausgeführt. Von Schwefelsäure zur Herstellung einer ganz 
bestimmten Dampfdruckerniedrigung wurde Abstand genommen, da durch hinein- 
gefallenen Staub oder organische Reste zur Bildung von Schwefeldioxyd Anlaß 
gegeben werden kann. Belichtet wurden die Versuche wieder von 8—19 Uhr; 
Versuchsdauer nur 7 Tage. 


Tabelle 4. Ergebnis der Versuche über Calciumchloridlésung 
in geschlossenen Gefäßen bei 20°C nach 7 Tagen. 











Relative 
Mol CaCl, ut, Zellen- Geteilt in % Tote Teil * 
Wasser ri zahl ya = ox a Zellen rate 
0,0 100 147 27,2 | 54,4 | 15,7 | 2,7 2,5 1,27 
0,25 98,9 141 15,7 | 65,2 | 16,3 | 2,8 2,0 1,45 
0,50 97,8 121 37,2 | 46,3 | 11,6 | 5,0 7,3 1,16 
0,75 94,6 110 27,3 | 49,1 | 19,1 | 4,6 6,0 1,36 
1,0 94,8 292 25,7 | 56,4 | 15,7 | 2,2 2,2 1,20 
1,5 91,1 227 32,1 | 35,9 | 11,0 | 1,2 10,0 0,98 
2,0 87 127 | 38,6 | 52,0 | 9,4 | — 3,0 0,88 
2,5 81 150 28,7 | 63,3 8,0 | — 1,4 0,87 
3,0 74 170 41,8 | 50,6 7,6 | — 1,4 0,66 
3,5 68 136 49,3 | 47,7 3,0 | — 2,3 0,56 
4,0 62 r 192 56,7 | 42,2 1,1 | — 1,8 0,50 
4,5 56 149 63,1 | 35,6 1,3 | — — 0,37 
5,0 50 199 76,0 | 22,4 LO | — 1,0 0,26 
5,5 44 390 85,6 | 14,4 | — a oa 0,14 
6,0 38 142 88,7 | 11,3 — — — 0,11 
konz 32 132 87,9 | 12,1 — — — 0,12 
3,0 _ 173 38,8 | 57,2 4,0 | — 1,4 0,69 
3,5 u 152 52,0 | 45,4 2,6 | — 1,3 0,48 
4,0 — 217 59,0 | 40,1 0,9 | — 1,6 0,48 
4,0 — 216 60,7 | 37,9 1,4 = — 0,39 
5,0 — 174 75,0 | 25,0 — — — 0,25 


























Das Ergebnis der Versuchsreihe, zusammen mit den angestellten 
Kontrollversuchen enthält Tabelle 4. Die berechnete Teilungsrate ist 
außerdem in Abb. 3 wiedergegeben. Sehr deutlich ergibt sich aus dem 
Verlauf der Kurve die Abhängigkeit der Zellteilung von der relativen 
Luftfeuchtigkeit. Bei hoher Dampfspannung (100—95%) zeigt sich 
wieder, wie über Kochsalzlösung, eine gewisse Unabhängigkeit der 
Teilungsrate von der Dampfspannung. Dann nimmt die Teilungsrate 

42* 
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ganz allmählich ab und verläuft unter 5 Mol CaCl, mit den Werten 
0,14, 0,11 und 0,12 horizontal. Es ist dies wiederum der gleiche Wert 
— wie er oben schon erhalten wurde —, der auf das Quellungswasser der 
Zellen zurückzuführen ist. Da es in einzelnen Fällen bei Beobachtung 
in Luft oft unmöglich ist zu entscheiden, ob sich eine Zelle bereits geteilt 
hat oder nicht, dürfte ein Teil hiervon auch auf Aufzeichnungsfehler 
beim Impfen zurückzuführen sein. 

Der Prozentsatz der nicht geteilten Zellen nimmt mit dem Sättigungs- 
defizit ständig zu von rund 20 auf 88% ; aber noch deutlicher ergibt 
sich die Abhängigkeit des Wachstums von der relativen Dampfspannung 





ges. Mol. 
&0 7 60 
rel. Dampfspannung in % 
Abb. 3. Teilungsrate über Calciumchlorid nach 7 Tagen und einer konstanten Temperatur 
von 20°C, bzw. nach 21 Tagen. 


& 9 50 # 


aus den Prozentsätzen der Algen, die sich zweimal bzw. dreimal teilten. 
Unter 90% teilte sich keine Zelle dreimal, während einzelne Algen sich 
sogar bei 50% relativer Dampfspannung noch zweimal teilten. (Da diese 
nd a FE ch Zellen vereinzelt sind, ist es mög- 
a . Zunahme der Zellteilungs- ; De Se Mei Ë 
ee to mit 5; rg sie sich vielleicht beim 
Kulturdauer bei konstanter Tem- Impfen bereits einmal teilten.) 
peratur von 20°C und einer relativen Da über 5 Mol CaCl, die 
Luftfeuchtigkeit von 50% (5MolCaCl,). Teilungsrate bereits sehr gering 
Versuchs- |Zellen-| Beobachtete | Teilung- War, wurde — um sie sicher- 
Per) LE Lee) ee zustellen — ganz entsprechend 
wie über konzentrierter Koch- 

















3 Stunden| 324 43 0,13 » 2 

1 Tag 234 37 0,16 salzlösung auch über 5 molarer 
3 Tage 155 36 0,23 Calciumchloridlésung eine Kul- 
5; 199 52 0,26 - : 

pw 360 105 0.29 turreihe eingesetzt und nach be- 


stimmten Zeitabschnitten davon 
eine ausgezählt. Vgl. Tabelle 5! Nach 3 Stunden betrug die Teilungs- 
rate 0,13, also den gleichen Wert, der sich auch für die Kulturen bei noch 
geringerer Feuchtigkeit ergab (s. Tabelle 4!). Diese Werte sind also als 
Nachwirkungen zu erklären. Im Laufe der nächsten Tage erfolgte ein 
deutliches Ansteigen der Teilungsrate. Zieht man die fraglichen 13% ab, 
so bleibt immer noch ein ziemlicher Betrag von Teilungen, zu denen der 
Wasserbedarf durch Kondensation von Wasserdampf bestritten werden 
mußte. Bei 50% relativer Dampfspannung ist somit die Teilungsfähigkeit 
noch nicht erloschen, sondern nur außerordentlich erschwert. Die genaue 
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relative Dampfspannung zu bestimmen, bei der die Teilungsfähigkeit 
erlischt, ist wenig aussichtsreich, da sie ganz allmählich ausklingt. Die 
Grenze liegt zwischen 47—48% relativer Feuchtigkeit, was einem 
osmotischen Druck von rund 1000 Atm. entspricht. 

Die Zahl der abgestorbenen Zellen steigt wiederum mit der Luft- 
feuchtigkeit (Tabelle 4). Vereinzelt waren tote Zellen bei Feuchtigkeits- 
graden unter 70% ; es ist möglich, daß diese Zellen infolge einer Schädigung 
beim Impfen abgestorben sind. Auffallend ist aber wieder die große 
Zahl von toten Zellen bei hoher Luftfeuchtigkeit; hier waren sogar Algen 
abgestorben, die sich zuvor noch geteilt hatten. Die Zellen hatten zum 
großen Teil dasselbe kränkliche Aussehen wie bei den Kulturen über 
Kochsalzlösung nach 9 Tagen. 

Um zu entscheiden, ob Kohlensäuremangel dafür verantwortlich zu 
machen ist, wurde mit der oben beschriebenen Apparatur (Abb. 1) in 
zwei Versuchen täglich dreimal um 8, 12 und 16 Uhr ein schwacher 
Luftstrom von je 10 Min. Dauer durch die Gefäße mit Kochsalzlösung 
gesaugt. Das Ergebnis enthält Tabelle 6! Die Werte sind sogar um rund 


Tabelle 6. Versuchsergebnis in den Durchleitgefäßer bei 20°C nach 
9 Tagen über Natriumchloridlösung. 











Osmotischer Geteilt in % 
Mol NaCl pro Druck in Zellen- Teilungs- 
Liter Lösung ‘alan Teed 20° zahl a2 ys A SL rate 
0,5 20,8 148 23,6 58,8 15,6 2,0 1,20 
konz. 369 256 34,8 59,0 6,2 — 0,78 























10% geringer, als die entsprechenden in den geschlossenen GefäBen 
(Tabelle 2), was sich aber vollkommen aus der geringeren Luftfeuchtigkeit 
beim Impfen erklären läßt, wodurch sich weniger Zellen vor der Aus- 
trocknung teilen konnten. Mit diesen beiden Versuchen hatte sich die 
Brauchbarkeit der Apparatur erwiesen, was aus der guten Über- 
einstimmung des Versuchsergebnisses mit dem, das in geschlossenen 
Gefäßen erhalten wurde, hervorgeht. Gleichzeitig hatte sich aber auch 
gezeigt, daß Kohlensäuremangel das Absterben der Zellen bei hoher 
Luftfeuchtigkeit nicht veranlaßte, denn über der 0,5 molaren Kochsalz- 
lösung hatten die Zellen genau das krankhafte, ersehöpfte Aussehen wie 
in den geschlossenen Gefäßen. Es liegt daher die Vermutung nahe, daß 
hohe Luftfeuchtigkeit, verbunden mit hoher Temperatur vom Pleurococcus 
nicht ertragen wird. Infolge sehr lebhafter Atmung erschöpfen sich 
in diesem ,,Treibhausklima“ die Zellen allmählich und sterben schließlich 
ab; denn in mehreren Zellen war der Chloroplast in Stücke zerfallen, 
also deutlich im Abbau begriffen. Ist diese Vermutung richtig, so dürfte 
sich bei längerer Versuchsdauer die Teilungsrate bei hoher Luftfeuchtig- 
keit nicht weiter erhöhen. 
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In 7 Parallelapparaturen wurde täglich morgens 8 Uhr ein schwacher 
Luftstrom !/, Stunde lang durch die Gefäße mit Calciumchloridlésung 
gesaugt. Die Versuchsdauer von 7 auf 21 Tage erhöht. Da die Versuchs- 
anordnung im Thermostaten sich auf eine größere Grundfläche verteilte, 
als die geschlossenen Gefäße beanspruchten, wurden die beiden Lampen, 
die zur Beleuchtung dienten, in einen gegenseitigen Abstand von 35 cm 
gebracht, um den ganzen Versuch gleichmäßig auszuleuchten. Die 
Lichtintensität war daher etwas geringer, weshalb die einzelnen Gefäße 
weniger Lichtquanten bekamen. Die Institutseinrichtung erlaubte es 
nicht, die Lichtstärken selbst zu messen. 


Tabelle 7. Versuchsergebnis in Durchleitgefäßen und in geschlossenen 
Gefäßen über Calciumchloridlôsung bei 20°C und einer Versuchs- 
dauer von 21 Tagen. 











Relative 
= a -| sv ps ans dr Abgestor- | Teilungs- 
Wasser % 0x | 1x | 2x | 3x ar: —— 
In offenen Gefäßen: 
0,0 100 123 | 24,4 | 44,7 | 24,4 | 6,5 17,1 1,37 
0,5 97,8 179 | 34,1 | 45,8 | 13,4 | 6,7 5,6 1,33 
1,0 94,8 180 31,7 | 47,2 | 18,3 | 2,7 7,2 1,11 
1,5 91,1 303 | 34,3 | 48,8 | 14,8 | 2,0 5,0 1,08 
2,0 87 238 | 32,8 | 54,6 | 12,6 | — 8,0 0,92 
3,0 74 164 | 42,7 | 51,8 | 5,5 | — 2,4 0,68 
5,0 50 161 | 45,6 | 52,2 | 2,2 | — 2,5 0,58. 
In geschlossenen GefäBen 
4,5 56 102 | 42,0 | 57,0 | 1,0 | — 1,0 0,60 
5,0 50 118 | 52,0 | 48,0 | — — — 0,48 
5,5 44 128 | 87,0 | 13,0 | — — 0,8 0,13 
6,0 38 118 | 87,3 | 12,7 | — — = 0,13 
konz. 32 133 84,0 | 16,0 — = — 0,16 


























Das Versuchsergebnis enthält Tabelle 7. Wie vermutet, hat sich die 
Teilungsrate zwischen 100—90% nicht erhöht gegenüber den Versuchen 
mit nur 7 Tagen Beobachtungsdauer. Die Zellen waren also nach 7 Tagen 
bereits erschöpft. Überraschend war, daß keine nennenswerte Erhöhung 
der Teilungsrate zwischen 90—70% relativer Dampfspannung eintrat. 
Es kann sein, daß durch die etwas geringere Lichtintensität die Assi- 
milation auch in diesem Bereiche so verringert war, daß sie durch die 
Atmung fast kompensiert wurde. Klar sind diese Beziehungen durchaus 
noch nicht; man muß daher die Untersuchungen über Assimilation und 
Atmung abwarten. Ein deutlicher Anstieg der Teilungsrate war zwischen 
48—70% relativer Dampfspannung zu bemerken (vgl. Abb. 3!). Da in 
diesem Bereich das Wachstum gering ist, wurden gleichzeitig auch 
Versuche mit geschlossenen Gefäßen angesetzt, die die Beobachtungen 
in den Durchleitgefäßen ergänzen (s. Tabelle 7, unten). Wirklich ver- 
dreifacht hat sich die Teilungsrate nur bei 50% relativer Dampfspannung, 
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wenn man die 13% Teilungen abzieht, die auf das Quellungswasser 
zurückzuführen sind. 

Daß Nährsalzmangel das Absterben der Zellen bedingte, ist nicht 
anzunehmen, denn viele sind abgestorben, ohne sich zu teilen bzw. bereits 
nach der 1. Teilung; aber auch nur bei hoher Luftfeuchtigkeit, denn. die 
Zahl der toten Zellen nimmt mit der relativen Feuchtigkeit ab. Die 
Vermutung, daß hohe Temperatur verbunden mit hoher Luftfeuchtigkeit 
von Pleurococcus auf längere Dauer ohne Schaden nicht ertragen wird, 
wird daher nur verstärkt. Aufschluß hierüber sollten die Versuche bei 
30° C bringen. 


b) Versuche bei 30°C. 
Vor dem Einsetzen in den Wasserthermostaten wurden die Gefäße in einem 
elektrischen Brutschrank auf 30°C vorgewärmt, damit die bei der Erwärmung sich 


Tabelle 8. Ergebnis der Versuche über Caleiumchloridlösung 
in geschlossenen Gefäßen bei 30°C. Versuchsdauer 7 Tage. 











Relative ‘ 
we Gace [pcan | zung] oem: | sng | une 
Wasser a m ox Il ıx | 2x | 3x |” = 
0,0 100 80 72,5 | 27,5 — 37,5 0,28 
0,25 98,9 205 73,2 | 26,8 — — 27,5 0,27 
0,50 97,8 203 82,3 | 17,7 — — 25,0 0,18 
0,75 96,4 118 74,6 | 25,4 — — 39,0 0,25 
1,0 94,8 195 82,0 | 18,0 — — 27,0 0,18 
1,5 91,1 162 75,3 | 24,7 — u 20,5 0,25 
2,0 87 251 57,3 | 38,4 4,4 _ 14,0 0,51 
2,5 81 168 49,6 | 47,6 3,0 — 4,7 0,57 
3,0 74 113 68,1 | 31,9 — — 13,5 0,32 
3,5 68 144 59,0 | 37,5 3,5 “= 48 0,48 
4,0 62 167 56,9 | 39,5 3,6 u 3,0 0,50 
4,5 56 "142 57,7 | 39,4 2,8 = 5,6 0,48 
5,0 50 98 61,1 | 38,9 — a 1,0 0,39 
5,5 4 150 83,4 | 16,6 — u 2,6 0,17 
6,0 38 210 79,2 | 20,8 — — _ 0,21 
7,0 30 125 81,8 | 18,2 = — — 0,18 
0,0 — 227 80,6 | 19,4 — _ 37 0,19 
0,25 — 168 78,6 | 21,4 — — 23 0,21 
0,50 — 165 79,3 | 20,3 — u 24 0,20 
0,75 — 115 68,7 | 31,7 u — 27 0,31 
1,0 u 147 75,6 | 24,6 — _ 25 0,25 
1,5 — 126 57,9 | 38,1 4,0 u 7,1 0,50 
2,0 = 107 40,2 | 57,0 2,8 == 8,4 0,65 
2,5 — 147 34,4 | 60,6 4,9 — 6,6 0,75 
3,0 = 147 35,4 | 51,7 | 12,9 — 2,1 0,90 
3,5 — 230 43,5 | 49,1 7,3 — 0,4 0,71 
4,0 — 141 39,7 | 53,2 7,1 — 2,1 0,74 
4,5 — 80 37,5 | 56,3 6,2 — 5,0 0,75 
5,0 = 195 68,7 | 31,3 — — oo 0,31 
5,5 _ 159 82,0 | 18,0 — — 1,3 0,18 
6,0 — 127 80,9 | 19,1 — — — 0,19 
7,0 — 156 83,9 | 16,1 — — — 0,16 
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ausdehnende Luft entweichen konnte; dann wurden sie fest verschlossen und in 
den Versuchsthermostaten gebracht, wobei eine Abkühlung der Gefäße peinlich 
vermieden wurde, damit keine Kondensation von Wasserdampf eintrat. Versuchs- 
dauer 7 Tage, konstante Temperatur von 30° C, die übrigen Versuchsbedingungen 
wie bei 20°C. 

Das Ergebnis der beiden Versuche enthält Tabelle 8. Die Teilungsrate 
beträgt zwischen 90—100% relativer Dampfspannung durchschnittlich 
0,25, ist also ganz auffallend gering gegenüber 20°C, was sich aus dem 
Absterben der Zellen vollkommen erklärt. Dem Aussehen nach wurde 
der Betrag der toten Zellen auf durchschnittlich 1/, bestimmt; die Färbung 
mit Methylenblau ergab aber, daß die Zellen während der 7 Tage zu 100% 


° 1. Versuch 
02 Versuch 






0 





Mol. 
& 7 60 

rel. Dampfspannung in % 
Abb. 4. Teilungsrate bei 30°C nach 7 Tagen. 
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abgestorben waren. Mit der relativen Dampfspannung nimmt dann die 
Zahl der toten Zellen immer mehr ab. Die Methylenblauprüfung ergab, 
daß die angegebenen Prozentsätze für die toten Zellen bei Feuchtigkeits- 
graden unter 2 Mol CaCl, den tatsächlichen Verhältnissen entsprechen. 
Von 80—90% relativer Dampfspannung nimmt dann die Teilungsrate 
zu und behält zwischen 80—55% den gleichen Betrag von durch- 
schnittlich 0,75 bzw. 0,50, dann nimmt sie rasch ab und verläuft unter 
48% wieder horizontal wie bei den früheren Versuchen (vgl. Abb. 4). 
Die Hauptentwicklung liegt zwischen 55—80% relativer Dampfspannung 
was sich auch aus den Prozentsätzen für die Zellteilungen in Tabelle 8 
ergibt. Über 88% und unter 55% relativer Dampfspannung teilte sich 
keine Zelle zweimal. Dreimai teilte sich überhaupt keine Zelle. 

Der Grund, warum im ersten Versuch die Teilungsrate geringer, die Kurve 
also tiefer liegt als im zweiten Versuch, erklärt sich aus dem Versuchsbeginn. Im 
ersten Falle wurden die Kulturen am Abend eingesetzt, im anderen am Morgen. 
Während das zweitemal die Assimilation gleich beginnen konnte, gingen beim 
ersten Versuch 13 Stunden Atmung voraus, und da die lebhafte Atmung bei hoher 


Luftfeuchtigkeit das Absterben der Zellen bedingt, so ist es erklärlich, daß beim 
ersten Versuch die Zellen dadurch geschwächt wurden und der Anstieg daher 
flacher erfolgte. 

Im ersten Versuch fällt der Wert über 3 Mol aus dem Kurvenverlauf heraus. 
Der Deckel schloß nicht vollkommen dicht, so daß Wasserdampf in das Gefäß 
diffundieren konnte, wodurch die relative Feuchtigkeit beträchtlich anstieg. Es 
waren dadurch ähnliche Verhältnisse geschaffen wie über den verdünnten Lösungen: 
Die Zellen starben zum großen Teil ab, die Teilungsrate ist daher ebenso niedrig 
wie normalerweise bei 95% relativer Dampfspannung. 
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Die Versuche bei 20% und besonders bei 30° C legen die Vermutung 
nahe, daß tiefere Temperaturen für das Wachstum von Pleurococcus 
zuträglicher sind, weshalb entsprechende Versuche bei 10° und 0°C 
durchgeführt werden sollten. 


c) Versuche bei 10° C. 

Der Versuch wurde in geschlossenen Gefäßen bei 10° C ausgeführt; Temperatur 
des Dunkelzimmers unter 10°C. Versuchsdauer 7 Tage. 

Das Ergebnis enthält Tabelle 9. Der Prozentsatz für die nicht geteilten 
Zellen nimmt wieder mit dem Sättigungsdefizit zu. Auffallend ist der 


Tabelle 9. Versuchsergebnis bei 10°C nach 7 Tagen in geschlossenen 
Geiäßen über Calciumchloridlösung. 











Mol CaCl, Dan 3 Zellen- Geteilt in % Léhesster | Tanner 
Weaser | = ox Jıx ex | sx | 
0,0 100 202 17,8 | 50,5 | 29,2 | 2,5 2,0 1,55 
0,25 98,9 179 17,9 | 56,4 | 24,6 1,1 0,6 1,38 
0,50 97,8 150 19,1 | 57,8 | 23,2 — — 1,27 
0,75 96,4 115 20,9 | 57,4 | 21,7 = — 1,22 
1,0 94,8 189 23.8 | 60,7 | 15,4 — a 1,10 
1,5 91,1 203 28,1 | 54,2 | 17,7 — 1,5 1,07 
2,0 87 95 42,1 | 44,2 | 13,7 — — 0,99 
2,5 81 140 38,6 | 51,4 | 10,0 _ —_ 0,91 
3,0 74 289 51,6 | 44,7 3,7 _ 0,4 0,60 
3,5 68 89 41,9 | 58,0 1,1 — _ 0,62 
4,0 62 100 53,0 | 47,0 — u 1,0 0,47 
4,5 56 158 82,7 | 17,7 — — — 0,18 
5,0 50 248 84,2 | 15,8 — — .— 0,16 
5,5 44 125 89,6 | 10,4 = a os 0,10 
konz. — 135 84,5 | 15,5 — -— — 0,15 
konz. — 218 86,7 | 13,3 _- — 0,13 


























rasche Anstieg zwischen 4,0—4,5 Mol CaCl,. Auch die Prozente für die 
Zellteilungen lassen die Abhängigkeit von der relativen Dampfspannung 


| 





0 1 4 


konz. Mol. 
#0 7 60 
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Abb. 5. Teilungsrate bei 10°C nach 7 Tagen. 
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klar erkennen. Die Teilungsrate nimmt mit der relativen Feuchtigkeit 
ganz allmählich von 1,55 auf 0,91 ab, dann erfolgt plétzlich ein rascher 
Abfall bei 4,5 Mol CaCl, (Abb. 5). Bis zu 62% relativer Dampfspannung 
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ist demnach die Teilungsfähigkeit ähnlich wie bei 20° C, dann aber nimmt 
sie sehr rasch ab und erlischt bereits bei 55% relativer Dampfspannung 
(= 770 Atm.). 

Bei hoher Luftfeuchtigkeit ist das Schwanken der Teilungsrate wie 
bei 20° nicht zu beobachten; die Zellen hatten auch ein viel gesünderes 
Aussehen. Der Chloroplast war frisch grün; kränkliche Zellen wurden 
nicht beobachtet und die toten Zellen waren vereinzelt. Daraus ergibt 
sich, daß die Temperatur von 10° C für Pleurococcus weit erträglicher ist 
als eine konstante Temperatur von 20°C. Im Freien ist leicht zu 
beobachten, daß die Hauptentwicklung der Algenanflüge im Herbst und 
Vorfrühling erfolgt. An Reinkulturen wurde die Erfahrung gemacht, 
daß im Sommer die Kulturen stark zurückgingen und sich erst im Herbst 
wieder erholten (s. oben!). 

Da eine Änderung des Wetters eintrat und eine andere Möglichkeit, das Zimmer 
unter 10°C zu halten, nicht gegeben war, konnte der Versuch nicht wiederholt 
werden. 

d) Versuche bei 1°C. 

Die Temperatur von 1°C wurde erreicht, indem Eisstücke in das Badewasser 
des Thermostaten gegeben wurden. (Ein Holzrahmen hält sie von dem Strahlengang 
der Lichtquelle ab.) Würde keine Erschütterung eintreten, so müßte, wenn Gleich- 
gewicht eingetreten ist, das Wasser sich seiner Dichte entsprechend schichten, die 
Temperatur von unten nach oben von 4 auf 0° C abnehmen. Durch Umrühren konnte 
jedoch 0° C nicht erreicht werden, da sich das Wasser an den großen Außenwänden 
des Thermostaten ziemlich rasch erwärmte. Der Regulator wurde daher auf 1° Cein- 
gestellt. Erwärmte sich das Wasser am Boden etwas mehr als 1° C, so schaltete sich 
das Rührwerk ein und oben befindliches kälteres Wasser wurde zugemischt. Auf 
diese Weise wurde dieselbe Temperaturkonstanz nicht erreicht wie bei den anderen 
Versuchen, doch waren durch die große Wassermenge die Schwankungen so 
gemildert, daß sie 1/,,ç° C nicht überschritten. (Die Temperatur wurde an 3 ver- 
schieden tiefen Stellen des Thermostaten mit 1/,,°-Thermometern regelmäßig 
verfolgt.) 

Tabelle 10. Versuchsergebnis in geschlossenen Gefäßen bei 1°C. 

Versuchsdauer 7 Tage. 











Mol Relative Geteilt in % 
Liter |Pampfspan-| Zellen- | Abgestor- | Teilungs- 

veo ie = Vu zahl si ea em 7" bene Zellen rate 
0,0 100 145 23,0 | 46,2 | 25,5 | 4,8 2,7 1,56 
0,25 98,9 149 21,5 | 55,7 | 20,1 | 2,7 3,2 1,35 
0,50 97,8 170 24,7 | 55,3 | 18,2 | 1,8 3,5 1,28 
1,0 94,8 116 24,1 | 54,3 | 21,6 | — 1,8 1,19 
1,5 91,1 150 0 | 56,7 | 19,3 — 1,3 1,14 
2,0 87 148 30,4 | 56,1 | 13,5 _- 1,3 0,97 
2,5 81 129 34,4 | 60,9 4,7 — — 0,75 
3,0 74 132 72,7 | 27,3 — — — 0,27 
3,5 68 17i 84,2 | 15,8 — — — 0,16 
4,0 62 101 83,2 | 16,8 u — 1,0 0,17 
4,5 56 150 80,0 | 20,0 = — = 0,20 
5,0 50 162 84,5 | 15,4 — — — 0,15 
konz. — 126 81,7 | 18,2 — — — 0,18 
konz. — 117 83,7 | 16,2 — _ — 0,16 
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Die Versuche selbst wurden in ganz analoger Weise wie die ‘frü usgeführt; 
Versuchsdauer 7 Tage; Belichtung täglich Oi tree ‘ 

Das Ergebnis wurde in Tabelle 10 zusammengestellt. Die Teilungsrate 
gibt Abb. 6 wieder. Wie ersichtlich nimmt die Teilungsrate mit der 
relativen Dampfspannung zunächst weniger, von 82% an sehr rasch ab 
und erreicht bei 68% die Null-Linie, d. h. den Wert von 0,16; denn dieser 
Betrag geht, wie wiederholt ausgeführt, auf den mitgegebenen Wasser- 
vorrat zurück. Auch die Zahlen für die Zellteilungen lassen diese Ab- 
hängigkeit vom Sättigungsdefizit sehr gut erkennen. Im allgemeinen 
hatten die Zellen dasselbe gesunde Aussehen wie in dem Versuch bei 
10°C, abgestorbene Zel- 
len waren gleichfalls nur 
vereinzelt zu beobach- 
ten. Ob diese allerdings 
während des Versuchs 
abgestorben sind, steht 





nicht ganz sicher. Es Aa 
blieben zwar beim An- # 0 80 7. 8 50 
setzen der Versuche rel. Damphpanmng in % 

~ à Abb. 6. Teilungsrate in geschlossenen Gefäßen (0) und in 
kränkliche Zellen un- Durchleitgefäßen (®) bei 1°C. 


berücksichtigt; aber es 
ist doch möglich, daß eine ab und zu mit in das Impfschema aufge- 
zeichnet wurde, die dann während des Versuchs völlig abgestorben ist. 
Wie die Versuchsreihe mit den Durchleitgefäßen zeigt, war bei 20°C in den 
geschlossenen Gefäßen Kohlensäuremangel für das Wachstum nicht begrenzender 
Faktor (Tabellen 6 und 7); um dies auch für 1° C nachzuweisen, wurde der Versuch 
mit der gleichen Apparatur (Abb. 1) bei 1°C wiederholt. Versuchsanordnung und 
Beleuchtung waren ganz entsprechend. Schwacher Luftstrom morgens 8 Uhr 
von 15 Min. Dauer, Belichtung 8—19 Uhr, Versuchsdauer 7 Tage. 
Versuchsergebnis s. Tabelle 11 und Abb. 6. Die Werte sind durchwegs 
geringer als in den geschlossenen Gefäßen, was mit der schwächeren 
Beleuchtung zusammenhängt, denn die Lampen hatten wieder 35 cm 


Tabelle 11. Ergebnis des Versuchs in den Durchleitgefäßen bei 1°C. 
Versuchsdauer 7 Tage. 


























Mi Ch RA Zellen. Geteilt in % Abeostor-| Teitungs- 
Wasser ni ex |1x | 2x | ax | 
0,0 100 137 32,1 | 48,2 | 15,3 | 4,4 0,7 1,25 
0,25 98,9 154 31,2 | 53,2 | 11,7 3,9 0,6 1,16 
0,50 97,8 165 31,5 | 53,3 | 12,1 3,1 0,6 1,11 
1,0 94,8 212 25,0 | 64,1 | 11,3 — 1,4 1,00 
1,5 91,1 159 38,2 | 51,7 | 10,1 a ae 0,87 
2,0 87 220 38,2 | 57,2 4,5 = 2,5 0,71 
3,0 74 240 46,2 | 53,8 _- u 0,8 0,46 
4,0 62 192 81,6 | 18,4 _— = 0,5 0,18 
5,0 50 212 81,7 | 18,3 — — 1,8 0,18 
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gegenseitigen Abstand. Die Kurve für die Teilungsrate liegt daher etwas 
tiefer. Der ganze Verlauf ist aber gleichsinnig mit dem ersten Versuch, 
das Teilungsminimum bei 68% relativer Dampfspannung daher gesichert. 
Da die beiden Versuche gut übereinstimmen, wurden sie nicht wiederholt. 
a ware das Verhalten bei noch tieferen Temperaturen gewesen; die 
i erlaubten es jedoch nicht, Temperaturen unter 0°C auf 

rm Zeit konstant zu halten. 


e) Zusammenfassung. 

Die vorliegenden Untersuchungen haben eindeutig ergeben, daß ent- 
gegen den bisherigen Angaben die Lebenstätigkeit von Luftalgen nicht 
bereits bei sehr hoher relativer Luftfeuchtigkeit (etwa 95%) erlischt, 
sondern mindestens bei Pleurococcus bis 48% möglich ist. 

Die Teilungsfähigkeit nimmt mit der relativen Dampfspannung ab. 

Um die Abhängigkeit der Teilungsfähigkeit von der Temperatur 
noch klarer herauszuheben, als es bisher geschehen konnte, wurden die 
Kurven der Abb. 3—6 in Abb. 7 zusammengezeichnet (dabei wurde der 





rel Dampfspannung in % 


Abb. 7. Teilungsrate für die verschiedenen Temperaturen. 


Einfachheit halber der rechte horizontale Ast der Kurven zusammen- 
fallen lassen). Bei 20 und 30°C erfolgten Teilungen bis zu 47—48% ; 
es scheint dies das absolute Minimum zu sein, da es bei 30° C gegenüber 
20° C keine Verschiebung erfahren hatte. Bei 10° C erfolgten Zellteilungen 
bis zu 55% und bei 1°C bis zu 68% relativer Dampfspannung. Wie- 
weit unter 0°C noch Teilungen stattfinden, und ob die Verschiebung 
der Minimumgrenze weiter so verläuft, darüber kann nichts geäußert 
werden, da keine Beobachtungen vorliegen. Wie das Minimum ist auch 
die obere Grenze der Teilungen temperaturabhängig. Bei 1 und 10°C 
erfolgte lebhafte Zellteilung bis zu 100% relativer Feuchtigkeit; bei 20° C 
litten die Zellen bereits sehr stark bei Feuchtigkeitsgraden über 90%. 
Die Zellen teilten sich bald nicht mehr und starben schließlich ab. 
Bei Temperaturen über 20°C starben die Zellen ab, ohne sich zu 
teilen. Daher beginnt bei 30°C das Wachstum erst bei Feuchtigkeits- 
graden unter 90%. Auch in dem Zwischengebiet steht das Wachstum 
in einer gesetzmäßigen Abhängigkeit von der Temperatur. Für die 
Teilungsrate besteht ein Maximum zwischen 100—88% relativer 
Dampfspannung bei 1°C, zwischen 88—62% bei 10°C und zwischen 
62—48% bei 20° C (vgl. Abb. 7). Der Verlauf der Kurve für 30° C weicht 
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von dieser Regelmäßigkeit etwas ab, da ein ganz ausgesprochenes 
Maximum der Zellteilung zwischen 74—48% relativer Dampfspannung 
gegenüber den tieferen Temperaturen besteht. Doch stimmt dies mit der 
allgemeinen Erscheinung sehr gut überein, daß mit steigender Temperatur 
sich das Maximum der Teilung immer mehr in das Gebiet mit geringerer 
relativer Dampfspannung verschiebt. Hohe Temperatur verbunden mit 
hoher Luftfeuchtigkeit ist für Pleurococcus schädlich; geringe Feuchtig- 
keitsgrade werden um so leichter ertragen, je höher die Temperatur ist. 
Aufschluß über diese Gesetzmäßigkeit kann nur das Studium der Assi- 
milation und Atmung bringen, das in Angriff genommen werden soll, 
sobald reines Material in ausreichender Menge zur Verfügung steht. Ob 
für die Assimilation zwei Temperaturmaxima bestehen, wie vermutet 
wird, und wie es STOCKER bereits für Flechtengonidien nachgewiesen 
hat, wird sich dabei zeigen. 


3. Dauerbeobachtung an freier Luft. 

Um aus den Thermostatenversuchen sichere Schlußfolgerungen auf 
die ökologische Verbreitung von Pleurococcus vulgaris ziehen zu können, 
wurden sie durch zwei Dauerbeobachtungen an freier Luft ergänzt. Zwei 
Deckgläschen mit Freilandmaterial, ganz so zubereitet wie für die 
Versuche im Thermostaten, blieben offen im Zimmer liegen, nur lose 
durch den Deckel einer Petrischale vor dem Verstauben geschützt, das 
eine Deckgläschen (Versuch a) 1 m von einem Nordfenster entfernt im 
Arbeitsraum, das andere (Versuch b) in der Bibliothek an einem West- 
fenster (Besonnung nur morgens kurze Zeit). 

Versuch a. Zunächst wurden alle 3 Tage, dann von Woche zu Woche 
die Teilungen aufgezeichnet. Die zunächst erfolgende ziemlich lebhafte 
Teilung nahm von der 3. zur 6. Woche ab, dann aber wieder zu, um 
schließlich sehr rasch zu erlöschen. Die Zahl der beobachteten Ausgangs- 
zellen betrug 423. 

Vom 1.— 3. Tage erfolgten 49 Zellteilungen 


3.— 6. „ bs 62 „ 
6.— 9. „ 99 58 „ 
9.—16. „ u 97 Pr 
16.—23. ,, AR 48 ” 
23.—30. PL] ” 66 ” 
30.—37. ” ” 147 ” 
37.—44. „. so 164 „ 
44.—95. ,, FA 49 99 


Durch die Laboratoriumsluft des Arbeitsraumes war eine schädigende 
Wirkung auf die Zellen nicht ausgeschlossen. Aber so viel zeigt der 
Versuch doch, daß Zellteilungen nicht nur am Anfang, sondern selbst 
nach mehreren Wochen noch erfolgen. Nach 13 Wochen wurde der 
Versuch abgebrochen, die Algen in Paraffinöl eingeschlossen und die 
Aufzeichnuren kontrolliert. Gleichzeitig wurde bestimmt, welcher 
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Prozentsatz der Zellen sich nicht, bzw. einmal, zweimal oder dreimal 
geteilt hatte (vgl. Tabelle 12). Die daraus errechnete Teilungsrate 
beträgt 1,70; abgestorben waren 54% der Ausgangszellen mit all ihren 
Tochterzellen. Auffallenderweise waren entweder alle Nachkommen 
einer Zelle noch am Leben oder sämtliche abgestorben. Die relative 


Tabelle 12. Ergebnis der Versuche a und b an freier Luft. 
































Geteilt in % | 
Versuchsdauer Zellenzahl Tellung®-| Versuch 
0x 1x 2x 3x 
95 Tage ..... … | 423 12,7 | 48,9 | 36,9 | 1,4 | 1,70 | Versuch 
Davon abgestorben . 54,1% | 90,7 | 57,9 | 37,2 | 33,3 a 
126 Tage . . . .. 368 14,9 | 42,6 | 36,7 5,9 | 1,93 | Versuch 
Davon abgestorben . 83,4% |100 | 96,8 | 67,4 | 42,9 b 


Feuchtigkeit schwankte im Zimmer (Dampfheizung) zwischen 55—73% 

und betrug im Mittel 62%, gemessen mit einem Haarhygrometer, das 
nach einem Psychrometer geeicht war. 

Versuch b. Die Beobachtungen wurden bei diesem Versuch nur alle 

14 Tage vorgenommen. Die Zahl der beobachteten Ausgangszellen 

betrug 368. Das Ergebnis 








Tabelle 13. Ergebnis von Versuch b. enthält Tabelle 13. In den 
Versushetener | Teil Abgestor-| Lebende ersten 8 Wochen blieben 
— Zeilen die Teilungen ihrer Summe 
h ziemlich gleich, nah- 

0.— 2.Woche | 134 13 489 pra ER 
2— 4 „ 125 20 594 men aber dann immer mehr 
4— 6. „ 153 15 732 ab. Gleichzeitig stieg die 
a il 2 at | 92 Zahl der abgestorbenen 
= pal > zZ = Zellen. Vergleicht man die 
—14. ,, 57 . 4 
u ” 17 17 456 Zahlen der je nach 2 Wo 
16.—18. ,, 17 189 284 chen vorhandenen leben- 











den Zellen, so ist eine dau- 
ernde Zunahme bis zur 9. Woche zu beobachten; während der 9. und 
10. Woche hielten sich die Zunahme durch Teilungen und die Abnahme 
durch das Absterben von Zellen ziemlich gleich. Von der 10. Woche an 
nahm dann die Zahl der lebenden Zellen immer mehr ab und erreichte 
nach 17 Wochen wieder die gleiche Zahl wie bei Versuchsbeginn. Die 
relative Feuchtigkeit in dem nicht geheizten Raume schwankte um 
70%. In Abb.8 sind in Abhängigkeit von der Zeit nach oben links 
die Teilungsrate der Versuche a und b, rechts der Prozentsatz der 
abgestorbenen Ausgangszellen von Versuch b und nach unten die relative 
Feuchtigkeit von Versuch b aufgetragen. 
Nach 18 Wochen wurden wie bei Versuch a die Algen in Paraffinöl 


eingeschlossen und ausgezählt. Ergebnis s. Tabelle 12. Von den Ausgangs- 
zellen waren nach dieser Zeit nur mehr 16,6% zusammen mit ihren 
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Tochterzellen am Leben, die anderen waren alle abgestorben und zum 
großen Teil schon vollkommen entfärbt. Von den Zellen, die sich 
überhaupt nicht teilten, waren sämtliche abgestorben, von denen, die 
sich einmal teilten fast 97%, am geringsten war der Prozentsatz der 
abgestorbenen Zellen bei denen, die sich dreimal teilten. Die Teilungsrate 
betrug 1,93. Da die Versuche im Thermostaten ganz gleich angesetzt 
wurden, kann daher sicher angenommen werden, daß Nährsalzmangel 
bei ihnen nicht begrenzend war; denn die höchste dabei beobachtete 
Teilungsrate betrug 1,57. Im übrigen kann aber daraus kein Schluß auf 
die Thermostatenversuche gezogen werden, da die Lichtverteilung anders 
war und die Temperatur in diesen 18 Wo- 
chen im Versuchsraum ziemlich schwankte. 

Diese beiden Dauerversuche zeigen, daß 
Pleurococcus bis zu 8Wochen Lufttrocken- 
heit ohne Schaden erträgt. Die Zellenzahl 
erreicht dann einen Stillstand und nimmt 
von der 10. Woche an wieder ab. Wird da- 
hereine Pleurococcus-Zelle von einem Wind- 
stoß ins Zimmer getragen, so beträgt, wie 
Tabelle 12 zeigt, die Wahrscheinlichkeit, 
daß sie sich nicht teilt, etwa 14%, daß sie 
sich einmal teilt 45%, zweimal teilt 37%, 
sogar dreimal teilt rund 5%, und die Wahr- : 
scheinlichkeit, daß sie nach !/, Jahr noch 
am Leben ist 50%, nach 18 Wochen nur 
mehr 17%. SCHRÖDER (1886, S. 51) fand, Wochen 
daß Pleurococcus vulgaris auf Platanen- Abb. 8. Teilungsrate und Prozente 
rinde nach 20 Wochen Lufttrockenheit  “erabgestorbenen Zeller pei ples. 
nach dem Befeuchten noch lebte. Fiir die 
abgestorbenen Zellen macht er keine Zahlenangaben. Es lassen sich daher 
keine Vergleiche ziehen, inwiefern die Unterlage eine Rolle fiir die 
Lebensdauer spielt. Ob Pleurococcus auf natürlichem Substrat längere 
Zeit widerstandsfähig gegen Austrocknen ist als auf Glas, muß noch 
geprüft werden. 

Über den Grund, warum die Teilungsfähigkeit bei geringer relativer 
Feuchtigkeit allmählich erlischt, lassen sich nur Vermutungen äußern. 
Einmal könnte im Laufe der Zeit Nährsalzmangel bestimmend sein, 
entweder enthält Glas keine Nährstoffe in aufnehmbarer Form, oder 
aber die Dampfspannung ist zu gering, um sie aufnehmen zu können. 
Unterschreitet nämlich die Dampfspannung die der konzentrierten 
Lösung eines Salzes, so kann sich dieses durch Hygroskopizität nicht 
mehr verflüssigen, und es ist nicht ersichtlich, wie eine Zelle die not- 
wendigen Nährsalze aufnehmen kann, selbst wenn Kriställchen in der 
Nähe liegen. Trifft dies zu, so ist die untere Grenze der relativen Dampf- 
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spannung für dauerndes Wachstum dann erreicht, wenn die Dampf- 
spannung eines lebensnotwendigen Nährsalzes unterschritten wird. Damit 
der Nährsalzbedarf gedeckt werden kann, müßte dann mindestens zeit- 
weise wieder höhere Luftfeuchtigkeit eintreten. Nährsalzmangel könnte 
somit begrenzender Faktor für das Wachstum wohl sein, doch erklärt 
er das Absterben nicht; denn wenn auch weiteres Wachstum und damit 
Zellteilungen nicht mehr erfolgen, so könnten die Zellen doch in einem 
Gleichgewichtszustande längere Zeit ,,dahinvegetieren“. Es ist daher 
wahrscheinlicher, daß innere Ursachen in erster Linie das Absterben 
der Algen bei lang anhaltender Lufttrockenheit bedingen. Da sich eine 
Zelle mit der herrschenden relativen Dampfspannung ins Gleichgewicht 
setzt, müssen bei einer relativen Feuchtigkeit von 70—60% im Innern 
der Zelle osmotische Drucke von 470—680 Atm. herrschen. Damit ist 
aber die Grenze für das Teilungsvermögen noch nicht erreicht, das ja 
erst bei 1000 Atm. erlischt. Welche Stoffe im Zellsaft solche osmotische 
Drucke erzeugen, ist bis jetzt vollkommen rätselhaft. Zucker kann es 
nicht sein, denn eine konzentrierte Zuckerlösung hat bei 20°C einen 
osmotischen Druck von 220 Atm. Ob bei einer so scharfen Austrocknung 
überhaupt noch ein Zellsaftrest vorhanden ist, oder ob das Quellungs- 
wasser des Plasmas allein die Lebenstätigkeit aufrecht erhält, muß dahin- 
gestellt bleiben. Es ist wohl möglich, daß bei so gewaltigen osmotischen 
Drucken im Zellinnern die Lebensvorgänge nicht mehr so harmonisch 
verlaufen wie unter normalen Verhältnissen, indem vielleicht Vorgänge 
ausfallen, was zunächst für die Zelle nicht weiter schädlich ist, mit der 
Zeit sich aber doch summiert und die Zelle zum Absterben bringt, wenn 
nicht inzwischen eine höhere Luftfeuchtigkeit erreicht wird, bei der 
die Lebensvorgänge wieder ausgeglichen werden können. Aufschluß 
hierüber werden weitere Versuche geben. Dabei wird sich zeigen, ob 
Zellen, die sich im latenten Zustand befinden, indem sie längere Zeit 
über konzentrierter Chlorcaleiumlösung gehalten wurden, bei 20° C ihre 
Lebenstätigkeit bereits bei 50% relativer Feuchtigkeit beginnen oder 
hierzu eine höhere Luftfeuchtigkeit nötig haben. 


4. Die Wasserdampfaufnahme. 

Bleibt feuchtes Material von Pleurococcus an der Luft liegen, so 
trocknet es schon in wenigen Stunden vollkommen aus, wenn die Aus- 
breitung genügend flach erfolgt ist. Die Zellen schrumpfen dabei ein und 
nehmen eckige Gestalt an. Im Laufe der nächsten Tage geht dann die 
Schrumpfung wieder etwas zurück, zu einer Abrundung der Zellen kommt 
es jedoch nicht. Dies beruht auf der Erhöhung des osmotischen Druckes 
der Zelle (vgl. auch Ferrsch 1923, S. 691f.). Dann setzt auch die Zell- 
teilung wieder ein. Zellen, die 8 Tage frei im Zimmer lagen, vermochten 
einer gesättigten Rohrzuckerlösung (220 Atm.) Wasser zu entziehen; die 
zuvor an der Luft eingeschrumpften Zellen wurden turgeszent. Es wurde 
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sodann Zellenmaterial 4 Wochen in feuchten Kammern über 4 molarer 
Caleiumchloridlösung (62% relative Dampfspannung) gehalten und das 
Verhalten in Wasser und konzentrierter Zuckerlösung untersucht. In 
reinem Wasser war die Zellmembran ganz prall gespannt, aber ein Platzen 
trat erst bei leichtem Druck auf das Deckglas ein. Die Zellen waren 
bedeutend größer als bei Material, das dauernd in wasserdampfgesättigter 
Luft sich befand. Die Zellmembran muß daher stark gedehnt gewesen 
sein. Die farblose Plasmaschicht unter der äußeren Membran war stark 
zusammengedrückt und betrug etwa 1/,, des Zellradius. Es war demnach 
der Zellinhalt, der die große Saugkraft entwickelte. Auch in konzen- 
trierter Zuckerlösung waren die Zellen turgeszent; die Plasmaschicht 
unter der Membran war aber etwa zwei- bis dreimal dicker, da der Inhalt 
seine ganze Saugkraft nicht entfalten konnte. Die Zellen selbst waren 
vollgestopft mit Reservestoffen in Form kleiner Körnchen, vermutlich 
Stärke. Mitunter waren auch Öltröpfchen in den Zellen zu beobachten. 
Kulturen, die dunkel gehalten wurden, erhöhten ihren osmotischen Druck 
nicht und starben früher oder später ab. 

Pleurococcus-Zellen, die 4 Wochen über gesättigter Caleiumchlorid- 
lösung (35% relative Feuchtigkeit) sich befanden, verhielten sich anders. 
Sie waren in Wasser zwar turgeszent, in konzentrierter Zuckerlösung 
jedoch nicht. Demnach war die Assimilation bei dieser geringen relativen 
Feuchtigkeit unterbunden, weshalb die Zellen ihren osmotischen Druck 
nicht erhöhen konnten. Da abgestorbene Zellen nur vereinzelt waren, 
ebenso wie im Ausgangsmaterial, ruht bei so geringer relativer Dampf- 
spannung vermutlich der ganze Stoffwechsel. 

Luftblasen wurden selbst in den über gesättigter Chlorcaleiumlösung 
ausgetrockneten Zellen nicht beobachtet, nur ganz vereinzelt in Zellen, 
die sich mit Methylenblau färbten, also abgestorben waren. Der Proto- 
plast liegt daher der Zellmembran stets dicht an, und wenn die Zellwand 
Wasserdampf aufnimmt, so kann der Inhalt der Membran rasch Wasser 
entziehen. Die Kondensation von Wasserdampf hält K. MÜLLER für 
„keine biologische, sondern eine rein physikalische Erscheinung‘ (1909, 
S. 595). Die Ursache der Wasseranziehung sieht er nicht in den ,,Zell- 
inhaltsstoffen‘‘, sondern ‚im Aufbau der Zellwände‘“. Dies dürfte für 
Organismen, die sich bei geringer relativer Feuchtigkeit im latenten 
Zustand befinden, zutreffen, für Pleurococcus jedoch nicht. Schon 
Fritsch beobachtete (1922, S.16): Wenn Pleurococcus auf nahezu 100° C 
erhitzt, die Zellen also zum Absterben gebracht wurden, daß dann bei 
nachfolgender Quellung an Luft das ursprüngliche Gewicht nicht wieder 
erreicht wurde; !/, des abgegebenen Wassers blieb dauernd verloren. 
Einen dauernden Wasserverlust zeigten aber auch tote Stoffe, wie Seide 
und Baumwolle. Es ist daher durchaus nicht eindeutig, ob der bei 
Pleurococcus eingetretene Wasserverlust auf das Absterben des Proto- 
plasten zurückzuführen ist, er könnte ebensogut durch eine Alterung der 
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Zellmembran beim Erhitzen bedingt gewesen sein. Eine zufällige Be- 
obachtung führte hier weiter. 

In einer feuchten Kammer (etwa 95% relative Feuchtigkeit) sollten die 
Zellteilung und die tägliche Größenzunahme von Zellen beobachtet werden. 
Die Messungen wurden morgens und abends durchgeführt und beanspruch- 
ten je etwa 1 Stunde. Im Laufe der Beobachtung zeigte sich, daß das grelle 
Licht der Mikroskopierlampe die Zellen zum Absterben brachte. Am 
1. Tage wurden an 50 Zellen 11 Teilungen beobachtet, am 2. Tage nur 
mehr 2, am 3. Tage traten keine Teilungen mehr ein. Die Messung des 
halbtäglichen Zuwachses ergab, daß das Wachstum der Zellen selbst am 
3. bzw. 4. Tage zum Stillstand kam. In den meisten 
Zellen färbte sich der Chloroplast schmutzig gelb- 
braun, Vakuolen traten auf, und schließlich zerfiel er. 
Gleichzeitig löste sich der Protoplast von der Mem- 
bran ab, der Zellinhalt schrumpfte ein, und damit 
wurde auch die Zellwand entspannt. Die Zellen 
wurden kleiner (vgl. Abb. 9). In Abb. 9 wurden die 
Messungen von 7 Zellen, darunter die der größten und 
kleinsten Zelle, wiedergegeben ; der Übersichtlichkeit 
halber wurden die übrigen 43 damit übereinstimmen- 
den Kurven weggelassen. 

Wäre zuvor die Quellung rein physikalisch be- 
dingt, die Zellmembran also allein für die Wasser- 
Abe. 9. j> AE der dampfaufnahme bestimmend gewesen, so wäre nach 
Zellgröße von Pleuro- dem Absterben der eintretende Wasserverlust nicht 
Se. Mie y zu erklären; denn ohne Zweifel muß die Ein- 
ZelleninLuftvon95% schrumpfung mit einer Wasserabgabe verbunden 
relativer Feuchtigkeit . ° . . A 

(65 Atm.). sein. Es ist vielmehr anzunehmen, daß sich die 
Membran rein physikalisch dem Quellungsgesetz 

entsprechend mit dem Dampfraum ins Gleichgewicht zu setzen sucht. 
Durch die Lebenstätigkeit des Inhalts wird jedoch der Membran Wasser 
entzogen infolge der höheren osmotischen Kräfte, die im Zellinhalt wirk- 
sam sind. Die Zellwand nimmt dann ihrerseits durch Kondensation von 
Wasserdampf weiteres Wasser auf, so daß schließlich die ganze Zelle 
einen WasserüberschuB gegenüber der herrschenden Dampfspannung 
besitzt. Stirbt die Zelle ab, so setzt sie sich langsam mit der umgebenden 
Atmosphäre ins Gleichgewicht, d. h. sie muß einschrumpfen. In der Tat 
ergab eine orientierende Messung, daß der osmotische Druck der Zellen 
höher ist, als der relativen Dampfspannung in den Kulturgefäßen ent- 
sprechen müßte. Nachdem die Zellen keine Änderung des Zellvolumens 
mehr zeigten, wurden sie, wie es FRITSCH getan, einige Stunden auf 95° C 
erhitzt und dann in der feuchten Kammer wieder quellen lassen. Die Mes- 
sung ergab keine Änderung des Zellvolumens, abgesehen von einzelnen klei- 
nen Schwankungen, die sich aber aus der Verlagerung und womöglichen 
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Änderung der Gestalt der Zellen genügend erklären lassen ; denn es wurde 
der mittlere Durchmesser aus dem größten und kleinsten berechnet. 


5. Die Zellgröße. 

Um die Abhängigkeit der Zellgröße von der relativen Feuchtigkeit 
zu erhalten, wurde auf Glas Material von Reinkulturen bei 100, 99, 93 
und 83% relativer Dampfspannung und konstanter Temperatur gehalten. 
Nach 8 Tagen wurde der Deckel der Gefäße etwas gelichtet und ein 
Tropfen Paraffinöl auf die Kulturen 
gegeben. Die Gefäße wurden sogleich 
wieder geschlossen, der Tropfen konnte 
sich daher ausbreiten, ohne daß durch 
Wasserabgabe bzw. -aufnahme eine 
wesentliche Änderung der Zellgröße 
eintrat. Die Messungen wurden mit 
Ölimmersion und Schraubenmikrome- 
ter so vorgenommen, daß von den ein- 
zelnen Zellen je der größte und klein- 9 Zeildurchmesser ings 
ste Durchmesser ermittelt und daraus u». 10. ZeligréBe von Pleurococcus vul- 
dann der mittlere Zelldurchmesser er- te opus teat me A el 
rechnet wurde. Abb. 10 gibt die Pro- keit und konstanter Temperatur. 
zentsätze der Zellen mit gleichem 
Durchmesser für die einzelnen Feuchtigkeitsgrade wieder. Es ergab sich 
eine deutliche Abnahme der Zellgröße mit der relativen Feuchtigkeit. 
Die mittlere Zellgröße betrug bei 100% 8,6u, bei 99% 6,3 u; bei 93% 
5,5 u und bei 83% 3. Der Wert von 
83% mit 3 ist schon sehr unbestimmt, 
denn je wasserärmer die Zellen sind, 
um so mehr weichen sie von.der Kugel- 
gestalt ab, weshalb die Methode den 
mittleren Zelldurchmesser aus dem 7 
größten und kleinsten zu berechnen, See: ss get = E 
für geringe relative Feuchtigkeiten vulgaris, gemessen an Freilandmaterial. 
sehr unsichere Werte gibt. Besonders 
auffällig ist es, daß die Kurven zweigipflig sind, und zwar stellt der rechte 
Gipfel den Prozentsatz der teilungsfähigen (ausgewachsenen) Zellen, der 
linke den der geteilten dar. Zur Teilungsvorbereitung und zum Abschluß 
der Zellteilung brauchen offenbar die Zellen ‚längere Zeit“, während die 
Zwischenstadien beim Wachstum ,,ziemlich rasch‘ durchlaufen werden. 
Der linke Gipfel ist um so höher, je lebhafter die Zellteilungen erfolgen. 
Theoretisch müßte, wenn die Zellgröße volummetrisch erfaßt würde, 
die Abszisse des linken Gipfels der Kurven die halbe Zellgröße der 
teilungsbereiten großen Zellen ergeben, da bei der Teilung die Zellen 
halbiert werden, also z. B. für die Kurve von 100% relative Feuchtigkeit 
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nicht 7 u, sondern 4,5—5 u. Diese Unstimmigkeit erklärt sich aus der 
Meßmethode, den mittleren Zellendurchmesser aus den größten und 
kleinsten zu berechnen. Hat sich in mit Wasserdampf gesättigter Luft 
eine kugelige Zelle von 9 u Durchmesser geteilt, so haben die Tochter- 
zellen, bevor eine Abrundung erfolgt, von der Seite gesehen als größten 
Durchmesser 9 und als kleinsten 4,54. Daraus berechnet sich als 
mittlerer Durchmesser 6,75 u, also rund 7 u, wie auch die Kurve ergibt. 
Da die mikroskopische Beobachtung immer nur einen optischen Quer- 
schnitt ergibt, die Zellen meist auch eckigen Umriß besitzen, läßt sich 
das Zellvolumen nicht berechnen. Bei Feuchtigkeitsgraden unter 83% 
versagt daher die Messung ganz, zumal auch die Unterschiede in den 
Zellgrößen immer geringer werden. 

Messungen an submersen Kulturen ergaben die gleiche Zellgröße wie 
bei wasserdampfgesättigter Luft. 

Freilandmaterial, das zu Messungen diente, wurde bei Tauwetter 
eingesammelt; die Tage vorher fiel Regen mit Schnee durchmischt. Die 
Luft war also mit Wasserdampf gesättigt. Der Zelldurchmesser schwankt 
zwischen 3—10 und beträgt im Mittel 6,8 (Abb. 11). BRAND gibt als 
Durchmesser 4—8(—11) u an (1925, S. 345). Die Kurve für die Zellgröße 
zeigt nur einen Gipfel bei 7—7,5 u, insgesamt einen anderen Verlauf als 
von Zellen, die bei konstanter Feuchtigkeit gehalten wurden. Wahr- 
scheinlich überlagern sich an Freilandmaterial die einzelnen Kurven, 
so daß sich nur die erhaltene eingipflige Gesamtkurve ergibt. In wasser- 
dampfgesättigter Luft überschreitet die Zellgröße den von BRAND für 
Freilandmaterial angegebenen Wert nicht, er wird aber unterschritten 
von Zellen, die dauernd in Luft mit einem Sättigungsdefizit von 83% 
sich befanden. Wären diese Zellen in eine feuchtere Atmosphäre gelangt, 
so hätten sie auch die normale Größe erreicht. 


D. Ökologische Bemerkungen. 
Aus Beobachtungen an Freilandmaterial geht hervor, daß für die 
Verbreitung von Pleurococcus vulgaris in der Natur bestimmenc. sind: 
1. die Luftfeuchtigkeit, 
2. die Unterlage, 
3. die Beleuchtung, 
4. die Erwärmung. 

Im allgemeinen kommt Pleurococcus an sehr trockenen Standorten 
vor, gemieden werden Unterlagen, die ständig oder lange Zeit sehr 
feucht sind, wie etwa die unterste Zone an Baumstämmen. Aber an 
ausgesprochen extrem trockenen Stellen findet sich Pleurococcus nicht. 
Da vollständige Austrocknung auf längere Dauer nicht ertragen wird, 
muß mindestens zeitweise höhere Luftfeuchtigkeit eintreten. Direkte 
Benetzung ist nicht erforderlich, sondern wird sogar gemieden (ScHMID 
1927). Pleurococcus findet man daher auch an Orten, die von keinem 
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Regen getroffen werden, z. B. im Regenschatten an Ästen, unter vor- 
springenden Mauersimsen usw. Wenn auch Benetzung gemieden wird, 
so ist Pleurococcus gegen vorübergehende Immersion doch weniger 
empfindlich. Werden größere Mengen unter Wasser gesetzt, so tritt 
leicht Fäulnis ein; Klonkulturen sind in BENECKE-Lüsung wiederholt 
angegangen. 

Aufgenommenes Wasser kann Pleurococcus nur kurze Zeit festhalten ; 
der Wasserhaushalt wird daher weitgehend von der Unterlage geregelt; 
je nachdem diese Wasser schneller oder langsamer abgibt, wird sie die 
Luftfeuchtigkeit der unmittelbaren Umgebung über die der freien 
Atmosphäre kürzere oder längere Zeit halten. Entscheidend ist daher 
das Mikroklima. 

Pleurococcus ist auf den verschiedensten Unterlagen zu finden wie 
Holz, Rinde, Gestein, Erde usw. Voraussetzung ist nur, daß sie nicht 
zu glatt sind und die vom Wind oder Tieren (Vögeln, Insekten) zu- 
getragenen Zellen haften können. Birken und Buchen tragen daher im 
allgemeinen keinen Algenanflug; wenn ‘Algen angetroffen werden, so 
beschränkt sich das Wachstum auf Unebenheiten, wie Astlöcher oder 
Rissen in der Borke. ’ 

Pleurococcus begnügt sich mit spärlichem Licht; man findet ihn 
daher in Eingängen zu Höhlen und ähnlichen Orten. Sehr empfindlich 
ist er aber gegen starkes Licht; im vollen Sonnenschein sterben die 
Zellen rasch ab. Das zeigt sich besonders im Frühjahr, wenn die 
Insolation zunimmt. Ein Stamm von Aesculus hippocastanum, der im 
Winter einen sehr kräftigen Anflug trug, war im Frühjahr dem vollen 
Sonnenschein ausgesetzt. Der Anflug litt daher sehr stark und ging immer 
mehr zurück. Eine Prüfung am 17.4. ergab, daß auf der Südseite 40%, 
auf der Nordseite nur 5% der Zellen abgestorben waren. Als dann 
später nach der Belaubung der Stamm beschattet wurde, erhöhte sich 
der Anflug wieder. 

Eine Platane vor dem Institut trug im Winter einen sehr kräftigen 
Anflug von Pleurococcus, nur die SSW-Seite war frei. In dem Maße, 
wie die Sonne ihren Stand erhöhte, zog sich der Anflug auf die Westseite, 
dann nach Nordwest und schließlich auf die Nordseite zurück, ganz 
entsprechend der Zunahme der abendlichen Besonnung. (Die Ostseite 
war beschattet.) 

Da Sonnenbestrahlung stets mit Erwärmung verbunden ist, läßt sich 
im Freien nicht erkennen, ob das Absterben auf Erwärmung zurückgeht. 
Die vorliegenden Untersuchungen ergaben aber, daß hohe Temperatur 
nur zusammen mit hoher Luftfeuchtigkeit nicht ertragen wird. Bei 
geringer Luftfeuchtigkeit ist das Wachstum bei höherer Temperatur 
sogar stärker als bei tiefer Temperatur. Da Insolation gerade ein größeres 
Sättigungsdefizit bewirkt, dürfte demnach die Lichtstärke der ausschlag- 
gebende Faktor sein. 
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Bestimmend für die Verbreitung von Pleurococcus sind daher in erster 
Linie die Lichtverteilung und die Feuchtigkeit. 


Nachdem in der vorliegenden Untersuchung die Teilungsgeschwindig- 
keit bei verschiedenen Feuchtigkeitsgraden und Temperaturen ermittelt 
wurde, wird es notwendig, den Einfluß des Lichtes zu untersuchen, um 
dann anschließend Assimilations- und Atmungsversuche auszuführen. 
Solche sind ja notwendig, um die wiederholt beobachteten Absterbe- 
erscheinungen erklären zu können. Daß die Untersuchungen auch auf 
andere Luftalgen ausgedehnt werden müssen, um die Ökologie der 
Luftalgen zu verstehen, braucht kaum hervorgehoben zu werden. 


E. Zusammenfassung. 

1. Pleurococcus-Zellen können aufgenommenes Wasser nur kurze Zeit 
festhalten; sie haben sich daher nach wenigen Stunden mit der relativen 
Dampfspannung ins Gleichgewicht gesetzt. 

2. Bei Lufttrockenheit (unter 95% relative Feuchtigkeit) befindet 
sich Pleurococcus nicht im latenten Zustand, wie nach Angaben früherer 
Autoren zu erwarten gewesen wäre, sondern vermag sich selbst bei sehr 
geringer relativer Feuchtigkeit noch zu teilen. Die Teilungsfähigkeit 
nimmt mit der relativen Dampfspannung ab. Das Hydraturminimum 
für die Zellteilung ist von der Temperatur abhängig; es liegt bei 1°C 
bei 68%, bei 10°C bei 55% und bei einer Temperatur von 20°C und 
mehr bei 48%. Damit dürfte für Pleurococcus die unterste Grenze 
erreicht sein. 

3. Mit steigender Temperatur erfolgt besseres Wachstum bei immer 
größerem Sättigungsdefizit. 

4. Bei hoher Temperatur verbunden mit hoher relativer Luft- 
feuchtigkeit stirbt Pleurococcus ab. 

5. Vollkommene Lufttrockenheit wird bis 8 Wochen ohne Schaden 
ertragen. Von der 8.—10. Woche herrscht Stillstand, da sich die Zunahme 
der Zellen durch neue Teilungen und die Abnahme durch das Absterben 
von Zellen die Waage halten. Von der 10. Woche ab nimmt die Zahl 
der lebenden Zellen immer mehr ab. 

6. Bei Pleurococcus ist die Wasserdampfkondensation keine rein 
physikalische Erscheinung, sondern es kommt auch dem lebenden Zell- 
inhalt eine bedeutende Rolle zu. Bei gleicher relativer Feuchtigkeit 
nehmen lebende Zellen mehr Wasser auf als tote Zellen. Stirbt die 
Zelle, so gibt sie den Wasserüberschuß ab und schrumpft ein. Pleuro- 
coccus-Zellen besitzen gegenüber von Luft einen Saugkraftüberschuß. 

7. Die Zellgröße ist von der relativen Feuchtigkeit abhängig. Die 
mittlere Zellgröße bei Kulturen in wasserdampfgesättigter Luft beträgt 
8,6 u, bei 99% relativer Dampfspannung 6,3 u, bei 93% noch 5,5 u und 
bei 83% nur mehr 3 u. 
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8. Bei konstanter Temperatur und konstanter Feuchtigkeit ergeben 
sich für die Zellgröße zwei Gipfelwerte. Der eine entspricht den aus- 
gewachsenen, der andere den geteilten Zellen. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden 1933/34 im Botanischen 
Institut der Universität Erlangen auf Anregung von Herrn Prof. Dr. 
J. SCHWEMMLE ausgeführt. Meinem hochverehrten Lehrer bin ich für 
das dauernde Interesse, das er dem Fortgang der Arbeit entgegenbrachte, 
zu größtem Dank verpflichtet. Vielen Dank schulde ich auch der Not- 
gemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, die in entgegenkommender Weise 
Mittel zu den Untersuchungen bereitgestellt hat. 
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ÜBER DEN EINFLUSS ÄUSSERER FAKTOREN 
AUF WACHSTUM UND ENTWICKLUNG DER FRUCHTKÖRPER 
VON COPRINUS LAGOPUS. 


Von 


HEINRICH Borriss. 
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(Eingegangen am 21. August 1934.) 


Einleitung. 

In einer früheren Arbeit ist die Fruchtkörperentwicklung des Hymeno- 
myceten Coprinus lagopus verfolgt worden, um die notwendige Grundlage 
für eine Untersuchung der Wachstumsmechanik dieses Pilzes zu gewinnen. 
Da aber die Fruchtkörper der Basidiomyceten in hohem Maße umwelt- 
labil sind, gilt die dort gegebene Darstellung nur für eine bestimmte, als 
normal‘ zu bezeichnende Konstellation der formativ wirksamen Außen- 
bedingungen. Im folgenden soll untersucht werden, wie die Frucht- 
körper von Coprinus lagopus auf eine Veränderung ihrer Umwelt reagieren. 
Die Pilze sind als heterotrophe Pflanzen von vornherein besonders 
geeignet, primäre morphogenetische Wirkungen der Umwelt erkennen 
zu lassen, die nicht erst auf dem Umweg über eine Ernährungsbeein- 
flussung zustande kommen. Vor allem die plastische Wirkung des 
Lichtes läßt sich bei grünen Pflanzen nur unvollkommen von seiner 
trophischen trennen; bei einem Pilz ist man sicher, daß jede Veränderung 
bei Anwendung verschiedener Lichtqualitäten und -quantitäten eine 
direkte und nicht auf dem Umweg über die Assimilation erzeugte Licht- 
wirkung darstellt. Die Fruchtkörper der Agaricaceen erweisen sich 
außerdem deswegen als günstig für entwicklungsphysiologische Unter- 
suchungen, weil sie als typisch „geschlossene Formen“ im Sinne DRIESCHs 
ein begrenztes Wachstum und damit eine feststehende endgültige Gestalt 
besitzen, die durch ihre geometrische Regelmäßigkeit quantitative 
Vergleiche leicht ermöglicht. 

Nachdem in der Literatur schon häufig an dunklen Orten gefundene terato- 
logische Fruchtkörperformen beschrieben waren (z. B. Fungus gallipes des ULYSSES 
ALDROVANDUS 1667) führt zuerst FRIES (1821, 1825) die Ausbildung abnormer 
Individuen in Kellern und Gruben auf den dort herrschenden Lichtmangel zurück. 
Dieselbe Ursache macht er für das Sterilbleiben der Mycelien verantwortlich. 
Längere Zeit bleibt es bei gelegentlichen Beobachtungen [Zusammenstellung bei 
SCHULZER von MÜGGENBURG (1878), ELrvinG (1890) und ULBricx (1926)], bis BRE- 
FELD (1877, 1877a, 1881, 1889) planmäßig experimentell den Einfluß des Lichtes 
auf eine große Reihe von Arten verfolgte. Dabei zeigte sich, daß die Abhängigkeit 
vom Licht verschieden stark ausgeprägt ist; neben Pilzen, deren Entwicklung 
völlig unabhängig vom Lichte erfolgt, gibt es Arten, die im Dunkeln Fruchtkörper 
nicht einmal anlegen. GRANTZ (1898) konnte die Befunde BREFELDs für Coprinus 
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stercorarius bestätigen und ergänzen. Während zunächst nicht gezweifelt wurde, 
daß die morphogenetische Wirkung des Lichtes eine direkte und mehr oder weniger 
eine spezifische ist, soll nach Lakon (1907) das Licht nur insoweit von Bedeutung 
sein, als es die Luftfeuchtigkeit herabsetzt und die Transpiration steigert; die 
Transpiration hingegen wird als der maßgebende Entwicklungsfaktor angesehen. 
Dieselbe Anschauung vertritt FREEMANN (1910). Für eine direkte Lichtwirkung 
neben einer Beeinflussung durch die Luftfeuchtigkeit entscheidet -sich WAKEFIELD 
(1909). Mit Kzezs (1900) hält Schenk (1919) Licht und Transpiration für die 
maßgebenden entwicklungsbeeinflussenden Faktoren. Ebenso sieht Fark (1913) 
in diesen Faktoren die entscheidenden Außenbedingungen, betont jedoch die über- 
ragende Rolle der inneren Ursachen. Noch Jost (1923) glaubt, daß die Etiolements- 
erscheinungen bei Pilzen großenteils eine Folge der hohen Luftfeuchtigkeit sind. 

Neben Licht und Transpiration steht als dritter Außenfaktor die Temperatur, 
eine Erhöhung wirkt im allgemeinen entwicklungsfördernd. Bei Coprinus stercorarius, 
dessen Fruchtkörper im Dunkeln vergeilen und schließlich absterben, konnte BRE- 
FELD (1877) durch Kultivierung bei höherer Temperatur (mehr als 15°) eine Ent- 
wicklung bis zur Sporenreife erzielen; GRANTZ (1898) fand dasselbe, allerdings erst 
bei Temperaturen über 20° und nur als Ausnahme. Weitere formative Wirkungen 
erwähnt SCHENK (1919). Natürlich erschien LAKON und seinen Anhängern auch 
hier eine Beeinflussung der Transpiration als das Primäre. Bei niedriger organi- 
sierten Arten, deren Struktur noch nicht völlig durch innere Anlagen festgelegt 
ist, hat die Richtung der Schwerkraft einen entscheidenden Einfluß auf die gegen- 
seitige Anordnung der einzelnen Gewebeelemente. Die Lage des Hymeniums und 
damit die Polarität des Fruchtkörpers wird z. B. bei Polyporeen (u.a. GOEBEL 
1928 nach Were) durch die Orientierung des Pilzes zur Schwerkraftrichtung be- 
stimmt. Noch weitergehende Gestaltveränderungen beschreibt HASSELBRING (1907) 
bei klinostatierten Fruchtkörpern von Polystictus cinnabarinus. Bei höheren Formen 
wie den Agaricaceen ist dagegen die Gravitation formativ belanglos, rotierte Coprinus- 
Fruchtkörper bilden sich vollständig normal aus (Macnus 1906). Nach HoLTteEr- 
MANN (1898) legt sich bei Polyporus polymorphus das Hymenium auf der Schatten- 
seite an, seine Angaben sind jedoch ebensowenig überzeugend wie die HENNINGs 
(1901), da die Mitwirkung der Schwerkraft übersehen wurde. 


Die kurze Literaturübersicht, die leicht durch zahlreiche ähnliche 
Angaben ergänzt werden könnte, läßt erkennen, daß Licht und Luft- 
feuchtigkeit, in geringerem Maße auch Temperatur und Schwerkraft 
die Anlage und Ausbildung der Fruchtkörper beeinflussen, wobei freilich 
die Abhängigkeit der einzelnen Arten eine ganz verschiedene ist. Über 
die Abgrenzung der Wirkung der einzelnen Faktoren gegeneinander (z.B. 
Licht und Luftfeuchtigkeit) ist Klarheit bisher nicht erreicht. In diesem 
Punkt zu eindeutigen Ergebnissen zu gelangen, war die Aufgabe der 
vorliegenden Untersuchung!. Besondere Aufmerksamkeit wurde dem 
Einfluß der verschiedenen Lichtqualitäten geschenkt und ihre formative 
mit der tropistischen Wirksamkeit verglichen. Da zu allen Versuchen 
etiolierte, d.h. im Dunkeln aufgezogene Fruchtkörper Verwendung 
fanden, wird es zunächst notwendig sein, das Verhalten der Fruchtkörper 
bei völligem Lichtabschluß kennenzulernen. 

7 1 Die Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Greifswald ausge- 
führt. Dem Direktor des Instituts, Herrn Prof. Dr. METZNER, bin ich außer für die 
Überlassung eines Arbeitsplatzes und Bereitstellung der Institutsmittel ganz beson- 
ders für zahlreiche Ratschläge und freundliche Hilfe zu größtem Dank verpflichtet. 
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1. Wachstum und Entwieklung der Fruchtkörper im Dunkeln. 

Aus den bisher in der Literatur vorliegenden Angaben scheint zu folgen, 
daß im Gegensatz zu den anderen Coprineen gerade Coprinus lagopus 
vom Lichte relativ unabhängig ist. Sowohl BRereLo (1877) wie Schenk 
(1919) und Buzzer (1924) behaupten, daß sich auch im Dunkeln Frucht- 
körper bis zur Sporenreife entwickeln. Der Lichtmangel soll sich nach 
BREFELD in einer schwachen Verlängerung des Stieles und Verzögerung 
der Entwicklung äußern. Buzzer (S. 311) findet, daß sich im Dunkeln 
die Stielbasis zu einem pseudorhizoidartigen Gebilde entwickelt, das im 
Licht unterdrückt wird. Außerdem bleiben der Hutschmaler, die Lamellen 
enger. SCHENK unterscheidet zwei durch ihr Lichtbedürfnis gekenn- 
zeichnete Rassen. Ihr Stamm 2 verhielt sich etwa so, wie BREFELD und 
BULLER es beschreiben, d. h. er fruktifizierte auch im Dunkeln reichlich. 
Dagegen brachte Stamm 1 bei Lichtabschluß und einer Temperatur 
unter 20° nur wenig Anlagen zur vollen Ausbildung, die allerdings von 
Lichtexemplaren kaum abwichen. Die Rassenunterschiede sind also 
nur quantitativer Art. 

Meine Erfahrungen stehen im Gegensatz zu allen früheren Angaben. 
Eine Erklärung dieser Widersprüche wird später versucht werden. Nach 
der Anzucht in den großen sterilen Deckelschalen (über die Kultur vgl. 
Borriss 1934) wurden die Gläschen mit den verschieden weit ent- 
wickelten Anlagen zu je 2—3 in die bereits beschriebenen Glasküvetten 
gebracht und diese in der Versuchsdunkelkammer aufgestellt. Dabei 
waren die Küvetten durch Zinkdunkelstürze noch einmal gegen etwaige 
Lichtspuren gesichert. Die Raumtemperatur lag meistens zwischen 
19—20°, die Temperaturkonstanz in kürzeren Zeiträumen war befriedi- 
gend. Wegen der langsamen und geringen Temperaturveränderungen 
dürfte auch die relative Luftfeuchtigkeit innerhalb der Küvetten etwa 
gleich geblieben sein, sie wird infolge des reichlich vorhandenen Wassers 
nicht viel unter 100% gelegen haben. Einige Haarhygrometermessungen 
zeigten vollständige Wassersättigung, jedoch sind diese Instrumente 
bei sehr hohen Feuchtigkeitsgraden nicht zuverlässig. Die Beob- 
achtungen und Messungen der Größe usw. geschahen bei dem roten 
Licht einer vorher spektroskopisch geprüften Dunkelkammerlampe, das 
sich in formativer wie in tropistischer Hinsicht als vollständig unwirksam 
erwiesen hatte. Für die Weiterentwicklung im Dunkeln ist der Zeitpunkt 
maßgebend, in welchem der Lichtentzug erfolgt. Haben die Fruchtkörper 
schon eine gewisse Entwicklungshöhe erreicht [Ende des 2. bis Beginn 
des 3. Stadiums (über die Zerlegung des Entwicklungsganges in 5 Ab- 
schnitte vgl. Borriss 1934, Tabelle 1)], so geht das Wachstum ohne 
größere Veränderungen gegenüber solchen Exemplaren weiter, die dauernd 
dem Tageslicht ausgesetzt bleiben. Es ist lediglich eine gewisse Stiel- 
verlängerung zu bemerken, die bei genügend alten Exemplaren auch 
noch- unterbleibt. Anders steht es mit Anlagen, die sich im 1. oder im 
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Anfang des 2. Stadiums befinden. Solche Pilze wachsen nur noch kurze 
Zeit unter beträchtlicher Stielverlängerung weiter, dann welken sie und 
schrumpfen zusammen. [Entsprechende Erfahrungen machten GRANTz 
(1898) bei Coprinus stercorarius und ScHENK (1919) an Bolbitius fragilis.] 
Auch hier zeigt sich wieder die früher erwähnte Tatsache, daß mit fort- 
schreitender Entwicklung der Fruchtkörper von der Umwelt immer 
unabhängiger wird. 

Am reinsten tritt die Wirkung des Lichtmangels in Erscheinung, 
wenn die Kulturen bereits vor dem Eintritt in das reproduktive Stadium 
ins Dunkle gebracht werden. Genau wie im Lichte werden nach kurzer 
Zeit kugelförmige Anlagen sichtbar, deren Weiterentwicklung jedoch von 
der normalen gänzlich abweicht. Einmal ist die Zahl der in einem Gläs- 
chen gleichzeitig reifenden Anlagen nicht wie im Licht auf 1 bis 3 be- 
schränkt, sondern oft wachsen 10 und mehr zu gleicher Zeit, ohne daß 
eine gegenseitige Beeinflussung erkennbar wäre. Die Gestalt der Frucht- 
körper ist völlig verändert (Abb. 2, s. auch Borriss 1934, Abb. 5). 
Der Hut bleibt rudimentär, der Stiel ist relativ zum Hut stark verlängert, 
jedoch sehr viel schmaler als gewöhnlich. Außerdem ist er mit einem 
wolligen Überzug von dünnen Hyphen bedeckt. Nach einigen Tagen 
stellen diese ,,etiolierten“ Anlagen regelmäßig ihr Wachstum ein, das 
Stielgewebe sproßt vegetativ aus und bildet einen strahlenförmigen 
Mantel von 3—4 mm langen feinen Hyphen; darauf schrumpft der 
Fruchtkörper zusammen. Eine seitliche Verzweigung durch Bildung 
neuer Fruchtkörper, wie sie BREFELD (1877) für Coprinus stercorarius 
beschreibt, konnte unter Tausenden von Exemplaren nur einmal beob- 
achtet werden. Nachträgliche‘ Belichtung vermag, solange das Wachs- 
tum anhält, die Entwicklung in normale Bahnen zu lenken, falls die 
Intensität nicht zu groß und der Fruchtkörper kräftig genug ist. Anderen- 
falls stirbt er nach kurzer Zeit ab. Die formative Wirkung des Lichtes 
wird an der plötzlichen Verdickung des Stieles sofort keantlich. . Der 
Übergang ist so schroff, daß der im Licht gewachsene Teil dem alten Stiel 
wie ein völlig neuer Fruchtkörper aufsitzt. 

Da das beobachtete ausnahmslose Absterben der Fruchtkörper im 
Dunkeln allen bisherigen Angaben widerspricht und zunächst auch schein- 
bare Ausnahmen von dieser Regel auftraten, wurde der genauen Fest- 
stellung des Verhaltens im Dunkeln eine größere Reihe von Versuchen ge- 
widmet, die sich jeweils über längere Zeit erstreckten und zu den ver- 
schiedensten Jahreszeiten stattfanden. Die etiolierten Pilze unterscheiden 
sich von normalen Fruchtkörpern charakteristisch durch ein geändertes 
Verhältnis von Hut- zu Stiellänge. Der Quotient Stiellänge/Hutlänge, der 
im folgenden als Etiolementsquotient! bezeichnet werden soll, kann als 
Maß für die Stärke der Vergeilung dienen. Gleichsinnig mit der Hutlänge 
variiert die Stieldicke, die also bei kleinerem Ek zunimmt. Vergleicht 
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man im Dunkeln gewachsene mit normalen Pilzen, so dürfen letztere 
nur solange berücksichtigt werden, als sie sich noch in der 1. Ent- 
wicklungsphase befinden, da die Stielstreckung der 2. Phase bei Dunkel- 
pilzen keine Parallele hat, denn diese treten gar nicht in die letzten 
Entwicklungsstadien ein. Deswegen ist die Bildung des Quotienten von 
Stiellänge zu Hutradius bei ausgewachsenen Fruchtkörpern, den ScHENK 
als Maß des Etiolements angibt, nicht zur Darstellung der Lichtwirkung 
geeignet. Die von ihr gefundenen Änderungen des Quotienten, die unter 
50% liegen, können bei der sehr geringen Versuchszahl ebensogut durch 
individuelle Schwankungen als durch Einflüsse der Umwelt bedingt sein. 
Viel klarer wird das Bild, wenn man Fruchtkörper in der 1. Phase 
und damit in einem für alle Fälle kommensurablen Entwicklungszustand 
vergleicht. 

Da der Einfluß der Umweltfaktoren nur dann klar erkannt werden 
kann, wenn das Verhalten bei Ausschluß des in Frage stehenden Faktors 
vollständig sichergestellt ist, galt es zunächst zu untersuchen, ob nicht 
bei längerem Aufenthalt im Dunkeln eine Art ,,Adaptation‘‘ des Mycels 
in dem Sinne stattfände, daß schließlich doch reife Fruchtkörper gebildet 
werden könnten. Es wäre ja möglich, daß durch genügend lange Assimi- 
lation oder durch Anhäufung von Stoffwechselprodukten eine veränderte 
physiologische Situation geschaffen würde, die auch ohne Lichtzutritt 
eine normale Entwicklung ermöglichte. Nicht allein diese theoretischen 
Erwägungen, sondern das immer wieder erfolgende Auftreten reifer 
Fruchtkörper, für das erst später eine Erklärung gefunden werden 
konnte, machten diese Untersuchungen notwendig. Als Endresultat 
aller Versuche ergab sich jedoch stets, daß auch ein noch so langer Aufent- 
halt des vegetativen Mycels im Dunkeln nicht zu einer physiologischen 
Umstimmung in der angedeuteten Richtung führt. Wohl sinkt der Ek 
im Laufe der Zeit etwas ab — da diese Änderung in allen Serien gleich- 
sinnig stattfand, dürfte sie nicht den immer beträchtlichen individuellen 
Schwankungen zuzuschreiben sein —, aber auch zum Schluß, wenn vor 
der völligen Erschöpfung der Kulturen nur noch hin und wieder Frucht- 
körper auftreten, verhalten diese sich prinzipiell gleich wie die zuerst 
erschienenen, d.h. sie sterben nach einiger Zeit ab, ohne ihr normales 
Entwicklungsziel erreicht zu haben. In Tabelle 1 sind die Mittelwerte 
aus 4 Versuchsreihen mit zusammen 119 Fruchtkörpern angegeben. Die 
notwendigen Messungen wurden mit einem Horizontalmikroskop vor- 
genommen. Zum Vergleich sei erwähnt, daß bei normal am Licht er- 
wachsenen Pilzen der Ek im gleichen Entwicklungsstadium im Durch- 
schnitt zwischen 1,1 und 1,2 liegt. 

In jeder Reihe bezieht sich die 1. Zeile auf die im Anfang, die 2. Zeile 
auf die in den letzten Tagen des Versuches erwachsenen Fruchtkörper. 
Die Versuchsdauer betrug 2—3 Wochen. Bildet man den Mittelwert aus 
den Messungen an allen 119 Fruchtkörpern, so erhält man für die Stiel- 
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Tabelle 1. Mittelwerte aus den Messungen total etiolierter Fruchtkörper. 














Reihe Etiol ts- 
het tee ae 
T,k 21,8 2,6 1.3 8,4 8 
32,8 4,85 1,6 6,77 9 
T,v 24,9 3,6 1,44 6,9 18 
21,2 3,95 1,84 5,4 18 
T,k 26,4 2,1 1,63 12,55 24 
26,9 3,64 2,47 7,4 14 
D, 21,3 2,1 1,1 10,1 10 
19,2 2,1 1,24 9,15 18 
Gesamt 244 2,6 1,4 9,4 60 
23,7 3,45 1,8 6,87 59 

















länge 24,1 mm, die Hutlänge 3,0 mm, die Stielbreite 1,6 mm und den 
Ek 8,0. Man erkennt aus den Befunden, daß nicht nur die einzelnen Exem- 
plare, sondern auch die verschiedenen Reihen beträchtliche Unterschiede 
zeigen. Diese mögen zum Teil durch die Qualität des Nährsubstrates 
bedingt sein, dessen Zusammensetzung ja stark wechselt. Es fiel häufig 
auf, daß sämtliche Fruchtkörper, die auf gleichem Substrat gezogen 
waren, ein schwächliches Aussehen und einen hohen Ek besaßen, während 
bei anderem Material einheitlich kräftige Anlagen entstanden. Um diese 
Fehlermöglichkeit auszuschalten, wurden zu den späteren Versuchen 
immer gleichzeitig angesetzte Gläschen verwandt, und stets neben den 
eigentlichen Versuchsreihen Kontrollreihen zum Vergleich herangezogen. 

Nach der Gewinnung eines allgemeinen Überblickes über das Ver- 
halten der Pilze im Dunkeln, als dessen Hauptergebnis noch einmal 
hervorgehoben sei, daß bei Ausschluß anderer formativ wirkender Reize 
niemals eine Entwicklung bis zur Sporenreife eintreten kann, sullen 
kurz einige Bemerkungen über die Art des Wachstums und den Aufbau 
etiolierter Fruchtkörper angeschlossen werden. Typisch für die im 
Dunkeln gezogenen Pilze ist, daß sich im oberen Hutdrittel eine meristema- 
tische Zone erhält, in der Zellteilungen stattfinden, solange der Frucht- 
körper überhaupt wächst, darunter beginnt die Vergrößerung der Zellen 
durch Streckung. [Dieser von dem normalen Wachstumsmodus im Licht, 
bei dem jede Größenzunahme bald nur noch durch Zellstreckung erfolgt, 
ganz verschiedene Entwicklungsverlauf macht vielleicht die Angaben 
von BREFELD (1877) und GRÂNTZ (1898) verständlich, die das Wachstum 
der Fruchtkörper bei Coprinus stercorarius allgemein durch Teilung und 
Streckung der neugebildeten Zellen zustande kommen lassen]. Wie bei 
den im Licht gewachsenen Pilzen wurden auch hier Messungen der Zell- 
länge und -breite vorgenommen. Als Durchschnittswerte aus je 20 Mark- 
zellen zweier Fruchtkörper ergaben sich in der meristematischen Zone 
im oberen Hutdrittel: Länge 38,3 u, Breite 17,8 u; am Hutrand: Länge 
128,3 u, Breite 26,2 4; 5 mm darunter: Länge 422 u, Breite 23,6 u. Von 
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hier ab bleiben die Zelldimensionen bis zur Basis unverändert. Vergleicht 
man diese Zahlen mit den Angaben für die Zellgröße im Licht gewachsener 
Fruchtkörper (Borriss 1934, Tabelle 2), so fällt vor allem die geringe 
Zellbreite auf, die kaum zunimmt, während die Länge auf den 11fachen 
Betrag steigt. Diese erreicht die Zellenlänge der Lichtpilze am Ende 
der 1. Entwicklungsphase. Einige Messungen der Zelldehnbarkeit und 
-dehnung ergaben die erwarteten niedrigen Werte. Die Dehnbarkeit 
der Zellen aus der Gegend des Hutrandes und etwas darunter betrug 








Abb. 


1. Das Wachstum der Stiel- 


zonen eines etiolierten Fruchtkör- 


pers. 


Abszisse: Länge in Milli- 
metern, Ordinate: Zeit. 


im Mittel 19%, die Dehnung wurde am 
Hutrand zu 15%, 5 mm tiefer zu 6% ge- 
messen. 

Die bisher aufgezählten Eigentümlich- 
keiten sprechen dafür, daß die etiolierten 
Pilze als Fruchtkörper aufzufassen sind, 
die in einem sehr jugendlichen Entwick- 
lungsstadium steckengeblieben sind, sich 
jedoch von gleichaltrigen Lichtpilzen da- 
durch unterscheiden, daß ihr Wachstum 
in diesem Stadium längere Zeit anhält und 
der Stiel durch stete Teilung und Streckung 
seiner Zellen eine im Verhältnis zum Hut 
stark gesteigerte Länge erreicht. Damit 
ist gleichzeitig erwiesen, daß Vergleiche 
(z.B. der Ek) nur dann Sinn haben, wenn 
sie sich auf Lichtpilze in der ersten Ent- 
wicklungsphase beziehen. Die Tatsache,daß 
die Länge der Zellen bereits 5mm unterdem 
Hutrand ihren Maximalwert erreicht hat, 


läßt darauf schließen, daß die Wachstumszone im Gegensatz zu der norma- 
ler Fruchtkörper bei vergeilten Exemplaren sehr kurz ist. Eine Markierung 
mit Ruß-Paraffinöl und Messung der Intervall-Längen bestätigte diese 
Vermutung. Als Beispiel ist in Abb. 1 eine graphische Darstellung der 
bei einem Fruchtkörper erhaltenen Befunde gegeben. Auf den einzelnen 
Horizontalen sind die jeweils erreichten Intervall-Längen in Millimetern 
aufgetragen und korrespondierende Punkte dann durch gestrichelte Kurven 
verbunden, deren Divergenz die Zuwachsgröße veranschaulicht. Die 
über jeder Horizontalen verlaufenden ausgezogenen Kurven geben eben- 
falls die Verteilung der Wachstumsgeschwindigkeiten über den Frucht- 
körperstiel an. Man erkennt einmal die ungefähre Konstanz der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit an dem Verlauf der gestrichelten Linie ganz rechts, 
zweitens die Kürze der Streckungszone mit einem ausgeprägten Maximum 
etwas unterhalb des Hutrandes. Auch der bei einer phototropischen 
Krümmung auftretende scharfe Knick ist nur bei einer so geringen Länge 


der Wachstumszone möglich. Die in der graphischen Darstellung zum 





auf Wachstum und Entwicklung der Fruchtkörper von Coprinus lagopus. 651 


Ausdruck kommende Konstanz der Wachstumsgeschwindigkeit gilt jedoch 
nur für Durchschnittswerte über längere Zeiträume, die Zuwachsgrößen 
selbst schwanken um mehrere Hundert Prozent und zeigen dabei eine 
deutliche Periodizität, wie Messungen ergaben, die alle 15 Min. ausgeführt 
wurden (Näheres in der eben zitierten Arbeit S. 35 f.). 


2. Die formative Wirkung der Temperatur. 


Die Vergeilung und das frühe Absterben der Fruchtkörper im Dunkeln 
tritt in der eben geschilderten Weise nur ein, wenn die Temperatur unter 
einer gewissen Grenze liegt. 

Schon BREFELD (1877) und GRANTZ (1898) hatten bei Coprinus stercorarius 
festgestellt, daß Licht kein obligatorischer Entwicklungsfaktor ist, sondern durch 
Erhöhung der Temperatur ersetzt werden kann. Ihre Angaben weichen allerdings 
im einzelnen von einander ab: BREFELD fand, daß schon oberhalb 15° reife Anlagen 
auftreten können, GRANTZ mußte Temperaturen über 20° aufwenden, um vereinzelt 
ausgebildete Fruchtkörper zu erhalten. Bei BREFELD könnte sich nicht nur die 
Temperatur, sondern auch ein anderer Faktor geändert haben, denn die Tem- 
peratur wurde von ihm nicht künstlich reguliert, sondern richtete sich nach der 
Jahreszeit. Lakon (1907) gibt aber an, daß Coprinus plicatilis im Winter kaum 
Anlagen im Dunkeln bildet, während sie im Sommer zahlreich erscheinen. (Ich 
konnte Entsprechendes bei Coprinus lagopus nicht beobachten.) Die Temperatur 
ist nach seiner Meinung daran unbeteiligt, denn er konnte auch bei Erhöhung bis 
40° im Dunkeln keine Fruchtkörper zur Reifung veranlassen. Die Pilze waren bei 
höherer Temperatur sogar dünner als sonst. Für Coprinus lagopus berichtet SCHENK 
(1919), daß sich bei ihrem Stamm 1, der im Dunkeln unterhalb 15° nur wenig reife 
Fruchtkörper hervorbrachte, durch Temperatursteigerung auf 20° der Einfluß 
des Lichtes ersetzen ließ. Verfasserin meint, daß diese Wirkung auf die infolge 
der Erniedrigung des Feuchtigkeitsgrades gesteigerte Transpiration zurückzuführen 
sei. Bei Schizophyllum commune (WAKEFIELD 1909) fördert dagegen höhere Tem- 
peratur das vegetative Wachstum und hemmt die Fruchtkörperbildung, deren 
Optimum bei 10—11° liegen soll. 

Es war danach festzustellen, ob auch bei dem von mir kultivierten 
lagopus-Stamm Temperaturerhöhung entwicklungsfördernd wirkt, weiter- 
hin, ob diese formative Wirkung eine direkte ist oder nur durch die 
Änderung der Luftfeuchtigkeit hervorgerufen wird. Versuchs- und 
Kontrollreihen befanden sich abgesehen von der Temperatur unter gleichen 




















Tabelle 2. 

Durchschnittswerte von bei 20° und 26° gehaltenen Fruchtkörpern. 
Zeit in 26° Versuch : 20° Kontrollserie 
Tagen L Hi | sb | Ek A L Hi | sb | Ek A 
1.— 3. 18,7 2,8 | 2,2 6,69 15 
a 7. | 233 | 51 | 326 | 4,57 | 13 | 264) 21 | 1,63 | 12,55) 24 
8.—13 37,9 | 14,7 | 4,0 2,58 14 26,9 | 3,64 | 2,47 7,39 | 14 

26,6 7,5 | 3,15 | 3,55 42 26,6 | 2,68 | 2,05 | 9,93] 38 


























L: Gesamtlänge, Hl: Hutlänge, Sb: Stielbreite (sämtlich in Millimetern), Ek: 
Etiolementskoeffizient, A: Anzahl. 
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Bedingungen. Das Ergebnis des erfolgreichsten Versuches, bei dem die 
Fruchtkörper bei 26° (mit Schwankungen von 0,5°), die Kontrollen bei 
20—21° gehalten wurden, ist in Tabelle 2 mitgeteilt. 

Bei der Versuchsserie sind in der 1. Zeile die Durchschnittswerte 
der in den ersten 3 Tagen erwachsenen Fruchtkörper angegeben, darunter 





Abb. 2. Im Dunkeln bei 20° gezogene Fruchtkörper. 


die der folgenden 4 und 
schließlich die der letzten 
6 Tage. Die letzte Zeile 
zeigt den Gesamtdurch- 
schnitt von Versuch und 
Kontrollen. Bei den Kon- 
trollen wurde nur in 2 Ab- 
teilungen gegliedert: In die 
Mittelwerte aus den ersten 
6 und den folgenden 7 Tagen. 
Man sieht, daB zwar die Ek 
in beiden Reihen absinken, 
jedoch in der 26°- viel starker 
als in der 20°-Serie. Der Ein- 
fluß der Temperatur macht 
sich erst allmählich deutlich 


bemerkbar, nach längerer Zeit ist die Wirkung so stark geworden, 
daß einzelne Pilze vollständig ausreifen und schwarze Sporen bilden. Es 
ist freilich zu betonen, daß ein vollkommener Ersatz des Lichtes durch 





Abb. 3. Im Drukeln bei 26° gezogene Fruchtkörper. 


Temperatursteigerung nicht zu erreichen ist. Einmal ist es immer nur 
ein Teil der Anlagen, der sich weiterentwickelt, während andere nach 
wie vor vergeilen. Außerdem tragen die begünstigten Fruchtkörper 


bereits deutlich pathologische Züge. Ihr Gewebe ist relativ trocken, 





ww 





MORE SSSR PNEUS 











auf Wachstum und Entwicklung der Fruchtkôrper von Coprinus lagopus. 653 


die Markhöhle niemals mit Wasser erfüllt. Abnorme Gewebespannungen 
verursachen oft eine Spaltung des Stieles oder sogar des ganzen Frucht- 
körpers. Die plötzliche Streckung erfolgt nicht in dem Maße wie bei 
normalen Lichtpilzen, der Hut spreizt frühzeitig vom Stiel, während er 
ihm sonst dicht anliegt. Immerhin läßt sich die im ganzen doch ent- 
wicklungsfördernde Wirkung der Temperaturerhöhung nicht verkennen. 
Der Unterschied zwischen den bei 20° und 26° gehaltenen Exemplaren 
wird besonders deutlich beim Vergleichen der Abb. 2 und 3, die eine 
Auswahl der Fruchtkörper am Schluß des Versuches zeigen. Gegenüber 
der Ansicht SCHENKs (1919) müssen die erhaltenen Ergebnisse einer 
direkten Temperaturwirkung zugeschrieben werden. Es wurde sorgfältig 
darauf geachtet, daß innerhalb der Küvetten stets nahezu vollständige 
Wasserdampfsättigung herrschte; täglich wurden die am Boden mit 
Sand und an 3 Seiten mit Fließpapier versehenen Küvetten erneut 
gründlich befeuchtet. Die Erklärung der Entwicklungsbeeinflussung 
kann also nicht in einer Verringerung der Wasserdampfspannung und 
dadurch verursachten Transpirationserhöhung gesehen werden. 

Eine 2. Versuchsreihe, bei der die Thermostatentemperatur 24,5° 
betrug, zeigte gegenüber den Kontrollen weitaus geringere Unterschiede. 
Reife Fruchtkörper wurden nur ganz vereinzelt gebildet. Die Ek waren 
wenig gesenkt, der Hauptunterschied gegenüber den Kontrollen bestand 
darin, daß die Fruchtkörper im allgemeinen eine größere Höhe erreichten, 
ehe sie abstarben, und daß ihre Stiele dicker waren. Zur Sicherung der 
Ergebnisse wurde ferner ein Leerversuch angesetzt, bei dem der Thermo- 
stat ungeheizt blieb. Die im Innern aufgestellten Küvetten enthielten 
Fruchtkörper, die sich von den sonst in der Dunkelkammer aufgezogenen 
nicht wesentlich unterschieden. Da der Thermostat anderweitig be- 
nötigt wurde, konnten Versuche mit anderen Temperaturen nicht an- 
gestellt werden. 


3. Der Einfluß der relativen Luftfeuchtigkeit. 


Seit Laxons Untersuchung (1907) über die Bedingungen der Fruchtkörper- 
bildung bei Coprinus ist die formative Wirkung der Luftfeuchtigkeit stets hervor- 
gehoben worden, wenn ihr auch nicht immer eine so überragende Rolle zuerkannt 
wurde wie von LAKon, der alle übrigen Außenfaktoren nur indirekt auf dem Um- 
wege einer Veränderung der Luftfeuchtigkeit bzw. der durch diese beeinflußten 
Transpiration wirken lassen will. Gestützt wurde seine Hypothese durch eine 
Untersuchung von Bonnier und MANGIN (1884), die fanden, daß diffuses Licht 
die Transpiration von Hutpilzen steigert, und zwar nur bei lebenden Exemplaren. 
Die Wirkung der Temperaturerhöhung schien erst recht auf einer Vergrößerung 
der Transpirationsrate zu beruhen. Für seine Ansicht sprachen weiterhin die Ergeb- 
nisse von Kress (1898, 1900), der die maßgebende Bedeutung der Transpiration 
für die Fortpflanzung niederer Pilze betonte. 

Da in der vorliegenden Arbeit vor allem die formative Wirkung des 
Lichtes untersucht werden sollte, fand der Einfluß der Wasserdampf- 
spannung nur insofern Berücksichtigung, als Schwankungen der Luft- 


Planta Bd. 22. 44 
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feuchtigkeit die Ergebnisse der übrigen Versuche hätten trüben können. 
Die gewählte Anordnung, bei der für hohe und annähernd absolute 
Feuchtigkeit gesorgt wurde, gab allerdings die Gewähr, daß Änderungen 
des Feuchtigkeitsgrades nur in beschränktem Maße möglich waren. 
Deshalb wurde nur ein enges Intervall geprüft, das zwischen 100% und 
etwa 91% relativer Feuchtigkeit lag; innerhalb dieses Bereiches erzeugten 
Schwefelsäure-Wassergemische verschiedener Konzentration die ge- 
wünschten Dampfspannungen (vgl. WaLrer 1924). Die Küvetten, in 
denen je 3 Gläschen mit den Fruchtkörperanlagen standen, wurden mit 
diesen Mischungen beschickt und zur OberflächenvergrôBerung eine 
Wandfläche mit Fließpapier belegt. Bei Zutritt von Licht bildeten sich 
über allen Konzentrationen von 0%—10% H,SO, Fruchtkörper bis zur 
Reife aus; am besten geeignet ist ein geringes Sättigungsdefizit, wie es 





Abb. 4. Im Dunkeln bei verschiedener Luftfeuchtigkeit gewachsene Pilze. 


sich über 2% Schwefelsäure einstellt. Lediglich die absolute Größe 
nahm in den trockeneren Küvetten ab, eine andere formative Wirkung 
war nicht zu beobachten. Entsprechend behandelte Kulturen wurden 
im Dunkeln bei etwa 20° gehalten. Der Versuch begann, wenn der Mist 
völlig vom Mycel durchwachsen war, aber bevor die ersten Anlagen auf- 
traten. Zunächst bildete sich sehr üppiges Luftmycel, dessen Menge mit 
steigender Feuchtigkeit zunahm. Die entstehenden Fruchtkörper zeigten 
in allen Küvetten von 0%—15% H,SO,, d.h. von 100% bis etwa 91% 
relativer Feuchtigkeit den gleichen typisch etiolierten Habitus; ein geringer 
Unterschied war nur insofern zu erkennen als die bei 21/,%—5% ent- 
standenen Pilze am kräftigsten waren, die Proportion von Hut- und Stiel- 
größe war jedoch stets dieselbe, niemals kam ein Fruchtkörper zur Reife. 
100%ige Feuchtigkeit scheint allerdings die Entwicklung zu hemmen, die 
Zahl der Anlagen war hier geringer als in den trockeneren Küvetten. 
(Siehe Abb. 4. Von links nach rechts: 0%, 2,5%, 5%, 15% H,SO,.) 
Da die Unterschiede in der Wasserdampfspannung über den verschiedenen 
Gemischen sicher größer waren als die zufälligen Schwankungen bei den 
anderen Versuchen, die der Untersuchung der Einwirkung des Lichtes usw. 
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dienten, können die dort beobachteten Unterschiede nicht durch das 
größere oder geringere Sättigungsdefizit und die damit verbundene Ände- 
rung der Transpiration verursacht worden sein. Die Frage, ob die Transpi- 
ration bzw. die Luftfeuchtigkeit überhaupt einen morphogenetischen 
Faktor der Fruchtkörperentwicklung darstellt, ist freilich damit nicht 
entschieden, da hierfür auch noch niedrigere Feuchtigkeitsgrade hätten 
berücksichtigt werden müssen. SCHENK (1919) konnte durch Überleiten 
eines trockeneren Luftstromes vermehrte Ausbildung reifer Fruchtkörper 
von Coprinus lagopus, Stamm 1, im Dunkeln hervorrufen (3 gegen 1 und 
5 gegen 0 bei Vergleichskulturen). Diese Befunde sind nicht absolut 
beweisend für eine formative Wirkung der Feuchtigkeit, da auch normaler- 
weise reife Fruchtkörper ohne Lichtzutritt entstanden, und die Zahlen in 
den 2 Versuchen unter diesen Verhältnissen viel zu klein sind. Lakons 
(1907) Versuche überzeugen nicht vollständig. Dieser Forscher konnte 
ebenfalls durch Überleiten eines Luftstromes bei Coprinus plicatilis reife 
Fruchtkörper im Dunkeln erzielen, gibt jedoch an, daß die Streckung 
und Aufspannung der Hüte in der Nacht vor sich ging wie bei den im 
Licht gehaltenen Kulturen. Bei Fruchtkörpern von Coprinus lagopus, 
die ihre letzte Entwicklung in der Dunkelkammer durchmachen, tritt 
dagegen die Streckung zu jeder Tageszeit ein. Weiter gibt LAKON bei 
gänzlich verdunkelten Kulturen parallelgerichtete Krümmungen an, die 
er als negativ hydrotropische bezeichnet (er hält übrigens alle zum Licht 
gerichteten Krümmungen der Fruchtkörperstiele für negativ hydro- 
tropische!); mir erscheinen sie als Beweis dafür, daß die Verdunklung 
nicht sorgfältig genug vorgenommen wurde. Wenn man weiß, wie gering 
die zur vollen Entwicklung benötigte Lichtmenge ist, kann man sich 
wohl vorstellen, daß schon eine geringe Undichtigkeit in der Abdunklung 
Lakons Ergebnisse zugunsten einer Wirkung der Transpiration ver- 
ändert haben könnte. WAKEFIELD (1909) konnte im Dunkeln bei Schizo- 
phyllum jedenfalls auch dann keine normalen Fruchtkörper erhalten, 
wenn für geringe Luftfeuchtigkeit gesorgt war. 

Gegen die ausgezeichnete Rolle der Transpiration sprechen noch 
andere Gründe. Einmal bilden sich auch im absolut feuchten Raum bei 
genügender Belichtung reife Fruchtkörper aus. Weiter ist der Pilz im- 
stande, gegen ein Dampfdruckgefälle durch Guttation Wasser in flüssiger 
Form auszuscheiden (KNOLL 1912a, 1912b). Da die Transpiration also 
nicht das einzige Hilfsmittel ist, dessen sich der Pilz zur Schaffung eines 
aufsteigenden Nährstoffstromes und zur Konzentrierung des Zellinhaltes 
bedienen kann, braucht ihr auch nicht eine überragende formative Rolle 
zugeschrieben zu werden. Somit kommt man zu dem Schluß, daß eine 
gewisse mittlere Luftfeuchtigkeit der Fruchtkörperentwicklung günstig 
ist, während bei größerer Trockenheit die Fruchtkörper verkümmern oder 
wegen des zu starken Wasserverlustes absterben. Wasserdampfgesättigte 
Luft hemmt die Entwicklung ebenfalls, jedoch ist die Wirkung nicht 
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stark genug, um bei genügender Belichtung die Ausbildung bis zur Sporen- 
reife zu verhindern. Wesentlich ist, daß sich das Licht durch gesteigerte 
Transpiration nicht ersetzen läßt. 


4. Der Einfluß mechanischer Reizung. 

Wie erwähnt wurde, kommen bisweilen auch im Dunkeln Fruchtkörper 
zur Reife, für deren abweichendes Verhalten zunächst keine Erklärung 
gefunden werden konnte. Sie glei- 
chen am meisten solchen Pilzen, 
die bei sehr schwachem Licht ent- 
stehen. Der Hut bleibt anfänglich 
klein, der Stiel wächst stark in die 
Länge, schließlich nimmt auch der 
Hut an Größe zu, die Sporenreifung 
setzt ein und die Stielstreckung er- 
folgt. Eine genauere Beobachtung 
und einige Versuche konnten bald 
das Zustandekommen dieser Aus- 
nahmen auf die Wirkung eines 
neuen formativen Reizes zurück- 
führen. Um ein Verkümmern der 
Anlagen auf früheren Entwick- 
lungsstadien zu verhüten, muß im 
Dunkeln ein morphogenetischer 
Faktor wirken, der in einer mechani- 
schen Reizung des Fruchtkörpers 
besteht. Eine solche Reizung ist 
dann gegeben, wenn die jungen An- 
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Abb. 5. Im Dunkeln erwachsene Anlagen, 
die zum Teil die Wandung beriihrt haben. 
(Die rechts sichtbare Stiitze wurde erst nach 


lagen eine Glaswand der Kiivette, 
bzw. deren Fließpapierbekleidung 
berühren. Solche Fruchtkörper er- 





Beendigung des Versuches angebracht.) 
halten sofort einen Entwicklungs- 


vorsprung vor den übrigen Anlagen; ihr Stiel verdickt sich, der Hut wird 
größer, endlich bilden sich reife Sporen. Abb. 5 zeigt im rechten Glase 
2 derartige Pilze; der Hut des größeren beginnt gerade sich dunkel zu 
färben. Die übrigen nicht gereizten Anlagen weisen das übliche vergeilte 
Aussehen auf. Beim Kontakt mit dem feuchten Fließpapier wäre es 
möglich, daß die erleichterte Wasserversorgung die Entwicklung be- 
günstigt ; deswegen wurden Versuche angesetzt, die zeigen, daß tatsächlich 
nur die Berührung des festen Körpers eine Wirkung ausübt. Am Deckel 
der Küvetten wurden nach unten weisende Glaskapillaren oder Fließ- 
papierstreifen befestigt: Immer konnte eine Entwicklungsbeeinflussung 
der Fruchtkörper beobachtet werden, die diese berührten, während die 
Anlagen in derselben Küvette verkümmerten, wenn sie frei in die Luft 
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ragten. Die Wirkung der frei beweglichen Papierstreifen läßt außerdem 
erkennen, daß nicht etwa die mechanische Entlastung durch die Stützung 
in Betracht kommt; es zeigten sich im Gegenteil hier wesentlich günstigere 
Resultate als bei Benutzung der starren Glaskapillaren, was wohl auf 
die größere Rauhigkeit und Berührungsfläche zurückgeführt werden 
muß. Einige Versuche, bei denen den jungen Anlagen Stanniolhüte 
aufgesetzt worden waren, ergaben keinerlei Unterschiede gegenüber den 
Kontrollen; bloßer Druck hat also keine Wirkung. 

Daß tatsächlich die mechanische Reizung bei der Berührung aus- 
schlaggebend ist, geht aus den folgenden Versuchen einwandfrei hervor. 
Dunkelpilze wurden von jungen Entwicklungsstadien an täglich mit dem 
Spaltstück eines Strohhalmes oder mit einem Papierstreifen etwa 10mal 
in der Längsrichtung gestrichen ; wenn sie älter waren, wurde das Verfahren 
nur am Hut vorgenommen. Nach 1—2 Tagen zeigten diese Exemplare 
in fast allen Fällen bereits einen deutlichen Vorsprung gegenüber den im 
gleichen Kulturgläschen befindlichen Kontrollen, der sich in einer Ver- 
dickung des Stieles und gesteigerter Größenzunahme äußerte. Die 
gereizten Fruchtkörper entsprachen solchen, die während ihrer Ent- 
wicklung eine Wandung berührt hatten. 

Tabelle 3 enthält als Beispiel das Ergebnis eines Versuches. 


Tabelle3. Wachstum bei mechanischer Reizung. 






































20. 12. 21. 12. = RE 23. 12. 
Nr. 12% Uhr 11° Uhr 11" Uhr 12” Uhr 
6. H. G. H. G. H. G. H. 
Glas 1 
Versuch. . 10,0 2,0 21,0 3,6 41,5 8,0 52,0 17,0 
Kontrolle .| 16,5 2,8 21,5 3,7 21,6 3,8 21,5 3,7 
Glas 2 
Versuch... 12,5 1,8 29,0 4,5 52,0 10,5 90,0 25,0 
Kontrolle . 4,0 1,0 7,5 1,0 7,5 1,0 7,5 1,0 


G Gesamtgröße, H Hutlänge (in mm). 


Abb. 6 zeigt 2 geriebene Fruchtkörper kurz vor der Sporenreife, im 
rechten Glase befindet sich außerdem eine ungereizte Anlage. Bei Pilzen, 
die eine Wand oder einen Fließpapierstreifen berühren, kommt diese 
mechanische Reizung durch die Reibung an der Berührungsfläche 
zustande, an der der Fruchtkörper beim Wachsen langsam entlang 
gleitet. Daß Berührung die Wachstumsintensität von Coprinus-Frucht- 
körperstielen beeinflußt, geht bereits aus den Angaben Starks (1917) 
hervor, der durch Streichen deutliche haptotropische Krümmungen er- 
hielt. In meinen Versuchen handelt es sich aber nicht nur um eine 
tropistische, sondern um eine formative Wirkung des Berührungsreizes, 
die als Thigmo- oder Haptomorphose bezeichnet werden muß. Analogien 
dazu sind in größerer Zahl bekannt. Eine Ranke z. Is. unterliegt nach 
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dem Fassen weitgehenden Änderungen ihrer anatomischen Struktur. 
Bei Pilzen bilden einige Arten an den Stolonen Appressorien aus, wenn 
sie mit einem festen Körper in Berührung kommen. Eine derartig tief- 
greifende Beeinflussung des gesamten Entwicklungsganges durch mecha- 
nische Reizung, wie sie bei Coprinus lagopus festgestellt wurde, dürfte je- 
doch bisher nicht bekanntgewor- 
den sein. 

Kurz sei auf die ökologische 
Bedeutung dieser Reaktionsfähig- 
keit hingewiesen. Die Anlagen der 
Pilzfruchtkörper entstehen nicht 
allein an der Substratoberfläche, 
sondern oft im Innern, wenn dort 
größere oder kleinere Hohlräume 
vorhanden sind. Hier wären sie 
infolge des Lichtmangels zum Ver- 
kümmern verurteilt; durch Rei- 
zung an Teilen des Substrates 
können sie jedoch zu erneutem 
Wachstum angeregt werden und 
dann infolge ihrer geo- und photo- 
tropischen Reaktionsfähigkeit den 
Weg ins Freie finden. Eine Illu- 
stration hierfür bildet Abb. 7. 
Einige Male traten Anlagen am 

Grunde der Kulturgläschen im 
Abb. 6. Durch Berührung gereizte Frucht- 


körper. (Die stützenden Drahtbügel wurden Raum zwischen Nährsubstrat und 
erst angebracht, nachdem der entwicklungs- Glaswand auf. Durch die hapti- 


eee + = war.) mx sche Reizung an den Substrat- 
partikeln wurde trotz des Licht- 

abschlusses eine normale Entwicklung bis zur Sporenreife ermôglicht. 
Die links zum Vergleich aufgestellten etiolierten Fruchtkörper hatten 
sich unter denselben Bedingungen an der Substratoberfläche gebildet. 
Durch den Hinweis auf die Zweckmäßigkeit ist natürlich diese Fähig- 
keit nicht erklärt. Anhaltspunkte für ein kausales Verständnis könnte 
vielleicht die Beobachtung bieten, daß im protoplasmatischen Ver- 
halten von oberflächlich und tiefer liegenden Zellen eines Schnittes 
grundsätzliche Unterschiede bestehen (Borriss 1934, S. 59). Hier ist 
genau wie bei der eben beschriebenen Erscheinung die Ursache eine 
mechanische Reizung der Zellen, die zunächst infolge der thixotropen 
Eigenschaften des Plasmas eine Strukturveränderung des Zellinhaltes 
veranlaßt. Besonders Boas (1928) hat schon lange auf die Bedeutung 
solcher thixotroper Zustandsänderungen für das Zustandekommen von 
Reizbewegungen hingewiesen. Nach seiner Meinung könnten sich bei 
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derartigen Sol Gelumwandlungen z. B. die Adsorptionsbindungen von 
Katalysatoren ändern und dadurch der Anstoß zur Bildung neuer 
Gleichgewichte gegeben sein. Diese neuen Gleichgewichte würden aber 
auch den Ablauf der Entwicklung entscheidend beeinflussen. Somit 
läßt sich vermuten, daß die primäre Wirkung der Berührung auf einer 
thixotropen Sol-Gelumwandlung beruht, wodurch eine Änderung der 
Plasmaeigenschaften verursacht wird, die sich unter bestimmten Be- 
dingungen im Auftreten von Tonoplasten erkennen läßt. Diese Änderung 
ist möglicherweise der An- 
fang einer Reaktionskette, 
die schließlich auch ohne 
Zutritt von Licht zur Bil- 
dung reifer Fruchtkörper 
führen kann. 

Die Auffindung der hap- 
tomorphotischen  Reak- 
tionsfähigkeit von Pilz- 
fruchtkörpern gibt Veran- 
lassung, noch einmal auf 
das in der Literatur er- 
wähnte Verhalten von Co- 
prinus lagopus im Dunkeln 
einzugehen. Alle Unter- 


sucher stimmendarin über- 
i = ai ni _ Abb. 7. Im Dunkeln teilweise an der Substratoberfläche 

ein, daB ein Teil der Frucht (linkes Glas), teilweise an dem Boden der Gläschen 

körper vergeilt, einige je- (rechte Gläschen) gewachsene Fruchtkörper. 


doch zur vollen Reife kom- 

men. Nun ist die Kultur aber in allen Fällen in Erlenmeyerkolben 
oder in niedrigen -Glasschalen erfolgt, in denen die Anlagen bald 
Gelegenheit hatten, die Wand oder den Deckel zu berühren. Für 
die Erzeugung eines formativen Effektes genügt oft sogar die gegen- 
seitige Berührung zweier Anlagen oder die Reizung durch ein Substrat- 
teilchen, das sich dem Fruchtkörper beim Hervorbrechen aus etwas 
tieferen Schichten hindernd in den Weg stellt. In der Abb. 136 bei 
BULLER (1924) ist offenbar der erste Fall eingetreten, die große Anzahl 
eng zusammengedrängter Pilze hat für genügende Berührungsmöglich- 
keiten selbst gesorgt. Die Ähnlichkeit der Anlagen mit den haptisch 
gereizten der Abb. 6 ist unverkennbar. Die von BuLLEr S. 312 erwähnte 
„pseudorhizoide Stielbasis“ ist übrigens nichts anderes als der zunächst 
im Dunkeln gewachsene Teil des etiolierten Stieles, von dem sich der 
spätere Zuwachs durch seine größere Dicke in dem Augenblick absetzt, 
wo durch Berührung oder andere Reize die Entwicklung in normale 
Bahnen gelenkt wird. Es scheint also, daß die von BREFELD, SCHENK, 
BvLLER und mir benutzten lagopus-Stämme in ihrem physiologischen 
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Verhalten gar nicht so sehr verschieden gewesen sind, wie man zunächst 
annehmen möchte, daß vielmehr den früheren Forschern nur die Be- 
deutung der Berührung für die Entwicklung entgangen ist. Damit soll 
die Möglichkeit nicht geleugnet werden, daß außerdem innerhalb der Art 
Rassen vorhanden sein können, die verschieden lichtbedürftig sind, 
denn SCHENK unterscheidet ja auf Grund der Entwicklungsfähigkeit im 
Dunkeln tatsächlich 2 Rassen. Allerdings kann es sich hier genau so gut 
um eine verschiedene Empfindlichkeit gegen Berührung wie gegen 
photische Reizung gehandelt haben. 

Anschließend sei noch eine andere formative Beeinflussung etiolierter 
Fruchtkörper erwähnt. In Kulturen, die längere Zeit in Küvetten standen, 
deren Boden mit einer Schicht feuchten Sandes bedeckt war, zeigten die 
Pilze oft ein etwas abweichendes Aussehen. Normalerweise sind die 
Stiele der vergeilten Fruchtkörper stark behaart, die Volva steht struppig 
vom Hut ab. Die in Frage stehenden Exemplare besaßen jedoch einen 
völlig glatten Stiel, und ihre Volva lag dem Hut dicht an. Mikroskopische 
Beobachtung zeigte, daß die Interzellularen solcher Fruchtkörper kleine 
Nematoden in großer Menge beherbergten, die aus dem unsterilisierten 
Sand in die Kultur übergegangen waren (vgl. Abb. 8, linkes Glas). Die 
Zuordnung erwies sich als völlig eindeutig: Stets waren Nematoden 
zugegen, wenn die Fruchtkörper das erwähnte Aussehen aufwiesen und 
umgekehrt. Solche „glatten“ Pilze vermochten sich oft auch im Dunkeln 
und ohne Berührungsreizung bis zur Sporenreife zu entwickeln, allerdings 
unter starker Stielverlängerung; die Hutanlage blieb längere Zeit rudi- 
mentär. Ein anderer physiologischer Unterschied gegenüber den nema- 
todenfreien „rauhen‘ Anlagen gab sich darin zu erkennen, daß solche 
von Würmern bewohnten Fruchtkörper, in trocknere Luft gebracht, 
viel widerstandsfähiger gegen Austrocknung waren. Wenn die behaarten 
Dunkelpilze längst völlig zusammengeschrumpft waren, erschienen sie 
noch vollkommen turgeszent. 

Worauf die formative Wirkung dieser Parasiten bzw. Kommensalen 
beruht, ist nicht entschieden. Man könnte ihren Stoffwechselprodukten 
den maßgebenden Einfluß zuschreiben. Mir scheint jedoch eine andere 
Annahme näherzuliegen, die sich auf die Berührungsempfindlichkeit der 
Fruchtkörper gründet. Die Nematoden befinden sich meistens in inten- 
siver schlängelnder Bewegung, auch im unverletzten Pilz, wie man 
erkennen kann, wenn man Messungen mit dem Horizontalmikroskop 
vornimmt. Man sieht, wie die Würmer aus den Interzellularen teilweise 
hervortreten und mit dem freien Teil ihres Körpers heftige Bewegungen 
ausführen. Hierbei müssen aber die an die Interzellularen grenzenden 
Zellen kräftig mechanisch gereizt werden, und der Erfolg könnte wohl 
ein ähnlicher sein, wie wenn der Fruchtkörper künstlich mit einem Stroh- 
halm gerieben wird. Gelegentliche Beobachtungen sprechen dafür, daß 
Licht, Temperatur und Berührung nicht die einzigen Faktoren sind, die 
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einen Einfluß auf die Entwicklung der Fruchtkörper haben. Wurden 
Kulturgläschen längere Zeit in dem mit feuchtem Fließpapier ausge- 
kleideten Innenraum eines Zinkblechthermostaten belassen (Beschreibung 
siehe Borriss 1934, S. 38), so zeigte sich eine überraschende morphogene- 
tische Wirkung selbst dann noch, wenn die Anlagen ihre Entwicklung 
in der gewohnten Weise im Dunkeln begonnen hatten. Abb. 8 stellt 
2 Schwesterkulturen dar, die rechte wurde nach einiger Zeit in den 
Thermostaten gestellt, die linke blieb in der Küvette unter dem Dunkel- 
sturz. (Es handelt sich übrigens in beiden Fällen um Pilze, die Nematoden 








4 


Abb. 8. Normale Dunkelpilze (links) und solche, die im Beobachtungsthermostaten gehalten 
wurden. 


enthielten.) Man erkennt rechts deutlich die sofort einsetzende Stiel- 
verdickung und Hutvergrößerung. Trotzdem längere Zeit und auf die 
verschiedenste Weise versucht wurde, der Ursache dieser Umstimmung 
auf die Spur zu kommen, konnte bisher ein befriedigendes Ergebnis 
nicht erhalten werden. Deshalb soll auf die einzelnen Versuche nicht 
näher eingegangen werden. Soviel scheint jedoch festzustehen, daß 
eine Wirkung der Temperatur (23,5°), der Belichtung (rote Dunkel- 
kammerlampe) oder der relativen Feuchtigkeit nicht in Frage kommen 
kann. Es ist also zu vermuten, daß neben den schon bekannten noch 
andere Faktoren (etwa flüchtige Substanzen, die den Gegenständen im 
Thermostaten anhaften — analog der Wirkung der ,,Laboratoriumsluft** 
auf höhere Pflanzen) den normalen Entwicklungsgang ermöglichen 
können. 


5. Die formative Wirkung von Licht verschiedener Wellenlänge. 


Das Licht ist zweifellos derjenige Faktor, welcher den stärksten und 
unter normalen Verhältnissen beherrschenden Einfluß auf den Ent- 
wicklungsgang der Fruchtkörper ausübt. Bereits sehr geringe Intensitäten 
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genügen, um bei dauernder Einwirkung den Pilzen ihren gewöhnlichen 
Habitus aufzuprägen. In einem Versuch, beidem Kulturen in Entfernungen 
von 45—180 cm von einer mattierten 15-Watt-Lampe aufgestellt waren, 
zeigten sich kaum Unterschiede in der Gestalt der Pilze, obwohl sich die 
Beleuchtungsstärken und damit die Lichtmengen wie 1:16 verhielten. 
Erst bei sehr geringen Intensitäten genügt die Lichtmenge nicht mehr 
zur normalen Entwicklung, die Stiele werden übermäßig verlängert, 
der Hut bleibt lange Zeit klein. Verringert man die Lichtmenge noch 
weiter, so unterscheiden sich schließlich die Individuen kaum von solchen, 
die in vollständiger Dunkelheit aufwachsen und sterben wie diese nach 
einiger Zeit ab, ohne reife Sporen hervorgebracht zu haben. 

Für den formativen Erfolg ist jedoch nicht allein die Intensität, son- 
dern in gleichem Maße die Lichtqualität ausschlaggebend. In der Litera- 
tur liegen darüber bereits einige Angaben für die Fruchtkörper höherer 
Pilze vor. Neben der Feststellung, daß der langwellige Spektralbereich 
wie Dunkelheit, der kurzwellige wie weißes Licht wirkt (BREFELD 1877, 
1889), findet sich die Behauptung, daß die Qualität keine Rolle spielt 
(Lakon 1907), oder daß die Lichtfarbe je nach ihrer Intensität ver- 
schieden wirkt (SCHENK 1919, auch WAKErIELD 1909). Alle diese 
Arbeiten kranken jedoch daran, daß in keinem Falle etwas über die 
Energie des monochromatischen Lichtes bekannt war. Da die morpho- 
genetische Wirkung eine Funktion der Lichtqualität und -intensität ist, 
kann der Anteil der Lichtfarbe nur erkannt werden, wenn man weiß, wie 
groß die benutzten Intensitäten sind. Diese Bedingung ist auch bei 
SCHENK nicht erfüllt, die mit Lichtfiltern arbeitete, welche KLEBS bei 
seinen Untersuchungen über die Entwicklungsphysiologie der Farn- 
prothallien benutzt hatte (1907). Die Gesamtdurchlässigkeit dieser Filter 
war zwar thermoelektisch festgestellt worden, da jedoch der ultrarote 
Anteil hierbei nicht ausgeschlossen wurde, geben die so erhaltenen Werte 
gar kein Bild von der Durchlässigkeit im Sichtbaren, auf die es allein 
ankommt (vgl. BACHMANN 1929). 

a) Herstellung von Strahlung bekannter Intensität und Wellenlänge. Die Vor- 
aussetzung für Untersuchungen über die Wirkung von Licht verschiedener Wellen- 
länge bildet also die Erzeugung von Strahlung genau bekannter Intensität. Da 
die Benutzung spektral zerlegten Lichtes nicht möglich war, kam nur die Aus- 
siebung bestimmter Bezirke des weißen Lichtes durch selektiv absorbierende Licht- 
filter in Frage. Die hierzu benötigten Filter wurden nach den Angaben von Hüsı 
(1921) und BACHMANN (1929) selbst angefertigt. Um Filter verschiedener Gesamt- 
durchlässigkeit zu erhalten, wurden auch andere als die von BACHMANN angegebenen 
Farbstoffkonzentrationen benutzt, wobei jedoch zu beachten ist, daß sich mit der 
Konzentration auch die Durchlässigkeitsgrenzen verschieben. Im allgemeinen wird 
der durchgelassene Spektralbereich mit abnehmender Konzentration breiter, manch- 
mal treten aber sehr störende neue Durchlässigkeitsstreifen auf. Dies war besonders 
beim Rotfilter der Fall. Dieses Filter zeigte bei einer Verdünnung, die in ihrer 
Durchlässigkeit den anderen Filtern etwa entsprach, bereits eine starke Grünkompo- 
nente. Von der „Agfa‘, Berlin, wurde deshalb eine weitere Farbstoffkombination, 
„Rot für Dunkelkammer“, bezogen, die aber in der entsprechenden Konzentration 
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ebenfalls Gelb und Grün durchließ. Da die Absorptionsspektren des BACHMANNschen 
und des Agfa-Rotfilters verschieden sind, konnte durch eine Kombination der 
beiden Filter reines spektrales Rot in der gewünschten Intensität erhalten werden. 
Bei dieser Kombination ist es möglich, die Strahlungsenergie im Sichtbaren thermo- 
elektrisch zu bestimmen und dementsprechend auch das Rotfilter mit vorgeschal- 
teter Kupfersulfatlösung zu verwenden, während das Bacumannsche Rotfilter 
unter diesen Bedingungen nur einen Teil der Durchlässigkeit besitzt, den die anderen 
Filter aufweisen. Die Art des Gusses unterschied sich von der bei BACHMANN ange- 
gebenen nur insofern als das Bestreichen des Glasrandes mit Paraffin unterblieb. 
Nach dem Trocknen wurde die Schichtseite mit verdünntem Zaponlack überzogen. 
= = ar ome .. mu 


Rot 


Gelbgrün 


Blaugrün 
(Kombination) 


Blaugrün 


Dunkelblau 
(Kombination) 


Dunkelblau 





| | | | | 
388,8 447,2 501,6 587,6 706,5 mu 


Abb. 9. Absorptionsspektren der verwendeten Filtertypen. 


Die erste Orientierung über die spektrale Durchlässigkeit! geschah mit Hilfe 
eines Spektralapparates, die Benutzung eines Spektrographen ermöglichte später 
genauere Messungen. Von jedem Filter wurde eine Reihe von Aufnahmen mit ver- 
schieden langer Belichtungszeit gemacht, um die möglicherweise vorhandenen Neben- 
durchlässigkeiten zu erkennen; solche traten aber nie auf, trotzdem bis zu 20 Min. 
belichtet wurde (Abb. 9). Zur Eichung nach Wellenlängen diente das Helium- 
spektrum. Tabelle 4 gibt die durch Ausmessung der Spektrogramme bestimmte 
Durchlässigkeit der Filtertypen an, zwischen den beiden mittleren Zahlen liegt 
der Bereich maximaler Durchlässigkeit, die Werte ganz links und ganz rechts 
bilden die äußersten Grenzen der Absorption. Alle Angaben beziehen sich jedoch 
schon auf die Kombination: Filter + Kupfersulfatlösung (2,5%, 5cm Schicht- 
dicke), die in den Versuchen ausschließlich verwandt wurde. 


1 Dem Direktor des Physikalischen Instituts der Universität Greifswald, Herrn 
Prof. Dr. Krücer, bin ich für die freundliche Überlassung eines Arbeitsplatzes und 
zahlreicher Apparate zu großem Dank verpflichtet. 
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Tabelle 4. Durchlässigkeitsgrenzen der Filtertypen. 











Kombination: Filter + Kupfersulfatlösung 
Filter Durchlässigkeitsgrenzen 
1 | Dunkelblau Nr. 5 . . . . . . 420 440 —480 503 
schwach bis 390 
2 | Dunkelblau Nr. 5 + 6 . . . . 428 444—470 482 
wee ®t  - ge 428 444—470 541 
4 | Blaugrün Nr.5 . . . . . .. 465 485—525 543 
5 | Blaugrün Nr.2 +5 . . . .. 480 490—510 528 
CR EL... ii 502 510—562 570 
7 | GEBR DEU... . : . . 496 502—570 582 
8 | Rotkombination I 1+H7 .. 596 602—651 670 
9 | Rot Ne. os hes Len 608 620— 660 670 














Die Gesamtenergie des die Filter passierenden Lichtes wurde mit Thermosäule 
und Spiegelgalvanometer ermittelt. Da es nur auf die Durchlässigkeit im Sicht- 
baren ankommt, wurde die ultrarote Strahlung durch Vorschalten einer Küvette 
mit 2,5% Kupfersulfatlösung in 5 cm Schichtdicke ausgeschlossen. Aus dem Verlauf 
der Absorptionskurve dieser Lösung, die unter Benutzung der Angaben für die 
molare Extinktion von Kupfersulfat und Wasser bei Bachmann (1929), Ascx- 
KINASS (1895), DRrEıscH (1924) und Ley und Mecke (1924) berechnet wurde, geht 
hervor, daß zwischen 700 und 1000 my praktisch alles Licht absorbiert wird, zwischen 


4 0a 


En Ee Bagh 700 800 900 1000 700 200 700 Mme 
Abb. 10a und b. PL are, nach Durchgang durch eine Kupfer- 
sulfatlösung (2, Ss hae in 5 cm Schichtdicke). a Der im Sichtbaren gelegene Kurventeil, 
b Energieverteilung im Ultrarot. Die Ordinaten von b sind gegenüber denen von a 

800fach überhöht. 


1000 und 1200 my tritt ein Band merklicher Durchlässigkeit auf, immerhin pas- 
sieren dort maximal nur 0,004% der auffallenden Strahlung. Von 1300 mu ab 
werden wegen der Absorption des Wassers nur noch Spuren durchgelassen. Kom- 
biniert man diese Werte mit den Angaben über die spektrale Energieverteilung des 
Osramlichtes (BACHMANN 1929), so erhält man die Energiekurve der gefilterten 
Strahlung (Abb. 10). Durch Ausmessen des Flächeninhaltes zwischen Kurve und 
Abszisse im Sichtbaren (400—700 my) und Abschätzen des ultraroten Teils ergibt 
sich, daß letzterer höchstens 0,3% der sichtbaren Strahlung betragen kann. Damit 
sind die thermoelektrischen Messungen gerechtfertigt. 

Inkonstanz des Nullpunktes und Schwankungen des Netzstromes wurden durch 
dauernde Kontrollmessungen möglichst ausgeschaltet. Die Durchlässigkeitsbestim- 
mung erfolgte in drei verschiedenen Filterpunkten, an jeder Stelle wurden 2—3 Mes- 
sungen gemacht. Als sich später bei den phototropischen Versuchen die Notwendig- 
keit ergab, mit sehr verschiedenen Lichtintensitäten arbeiten zu müssen, wurden 
auch zwei übereinandergelegte Filter einer Farbe benutzt. Diese Kombination 
wurde nachträglich mit Hilfe eines Lummer-BRoDHUN-Würfels gegen Einzelfilter 
derselben Farbe photometriert. Wenn die Farbe der Prismenflächen im Photometer- 
würfel auch wegen der Verschiebung der Absorptionsgrenzen durch die Vergrößerung 
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der Schichtdicke nicht genau übereinstimmte, so ließ sich doch auf annähernd 
gleiche Helligkeit einstellen. Verglei einzelner Filter zeigten eine 
befriedigende Parallelität mit den thermoelektrisch erhaltenen Werten. Ein Licht- 
filter ist aber nicht durch seine Gesamtdurchlässigkeit und Absorptionsgrenzen, 
sondern erst durch den Verlauf der Absorptionskurve vollständig charakterisiert. 
Unter Berücksichtigung der Energieverteilung in der auffallenden Strahlung ist 
daraus leicht die Energiekurve des gefilterten Lichtes zu gewinnen. Leider war 
eine exakte Bestimmung nicht möglich, da sich mit dem mir zur Verfügung stehenden 
K6nic-Martensschen Spektralphotometer einwandfreie Werte nur in der Nähe 
der maximalen Durchlässigkeit erhalten ließen. Am Rande der Absorptionskurve 
ist eine Einstellung auf gleiche Helligkeit der Gesichtsfelder wegen ihrer ungleichen 
Färbung nicht mehr zu erreichen. Etwas weiter kommt man, wenn das Licht 
zunächst ein Filter ähnlicher Durchlässigkeit passieren muß und man dann die 
prozentuale Schwächung durch das zu messende Filter gegen dies schon gefilterte 
Licht bestimmt. Eine zweite Schwierigkeit liegt in der geringen Empfindlichkeit 
des menschlichen Auges für das äußerste Rot bzw. Blauviolett. Wenn man diese 
Mängel in Betracht zieht, muß die Übereinstimmung der gefundenen mit den von 
BacHMANN angegebenen Werten befriedigen. (Vergleichbar ist nur das Blaugrün- 
filter, da nur bei diesem dieselben Farbstoffkonzentrationen benutzt wurden.) 
Die Differenzen innerhalb der von BACHMANN mit drei verschiedenen Methoden 
ermittelten Durchlässigkeiten sind jedenfalls noch größer. In Tabelle 5 sind die 
gefundenen Werte (berechnet in Prozenten der durchgelassenen zur auffallenden 
Strahlung) eingetragen. 





Tabelle 5. Spektrale Durchlässigkeit der benutzten Filtertypen. 
(Gemessen mit dem Könıs-MARTENSschen Spektralphotometer.) 





Dunkel. [ma | 436 | 448 | 461 | 474 | 483 | 493 | 499 
blau 6 | % | 6,2 | 28,8 | 24,1 | 16,5 | 10,4 | 5,8 | 5,3 
Hell- Im 445 | 450 | 457 | 469 | 480 | 488 | 497 | 505 | 514 











blau 1 12,6 | 11,3 | 10,7 | 10,0 | 8,7 | 6,3 | 4,9 | 3,7 | 3,1 
Blau. {mx | 486 | 494 | 502 | 509 | 516 | 522 | 530 | 537 
grün 4 | % | 18,4 | 19,7 | 19,2 | 17,7 | 16,4 | 13,7 | 10,7 | 8,2 
Gelb- [ma | 502 | 513 | 524 | 536 | 548 | 560 | 573 | 584 
grin La | +, | 5,4 | 94 | 10,3 | 94 | 7,44 | 5,0 | 4,1 | 3,3 
mu | 500 | 508 | 516 | 534 | 551 | 561 | 571 









































Gelb- | 
grin H5 | % | 15,1 | 23,2 | 26,9 | 22,7 | 16,2 | 10,9 | 8,1 
sort { mx | 596 | 608 | 622 | 638 | 671 
131 H5| % [26,5 | 31,4 | 38,1 | 42,1 | 50,0 














Durch Kombination der Spektralphotometerwerte mit der Absorption der 
Kupfersulfatlösung und der Emissionskurve der Strahlungsquelle erhält man die 
Energiekurven des gefilterten Lichtes. Hierbei wurden auch die Spektrogramme 
der einzelnen Filter zu Rate gezogen, aus denen sich ebenfalls etwas über den 
Kurvenverlauf schließen läßt. Fällt nämlich die Absorptionskurve steil ab, so 
muß auf der photographischen Platte ohne Übergang sofort eine tiefe Schwärzung 
auftreten, während bei allmählichem Abfall auch die Schwärzungsintensität langsam 
zunimmt. Das Endergebnis zeigt die folgende graphische Darstellung (Abb. 11) 
für sechs verschiedene Filter. (Eine Bestimmung der Ultraviolettdurchlässigkeit 
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verdanke ich der Freundlichkeit von Herrn Dr. Becker. Nur die Blaufilter lassen 
überhaupt meßbare Mengen Ultraviolett durch, immerhin sind es weniger als 
2—3% der auffallenden Strahlung. Unter 334 my ist die Absorption stets eine 
totale, Blaugrün- und Hellblaufilter absorbieren schon unter 365 my vollständig.) 

b) Die formative Wirkung der verschiedenen Spektralbezirke. Die Versuchsanord- 
nung zur Feststellung der formativen Wirkung verschiedener Spektralbezirke ver- 
anschaulicht Abb. 12. Da die Pilze seitlich belichtet wurden, war zur Ausschaltung 
phototropischer Krümmungen die Verwendung von Klinostaten unumgänglich. 
Diese wurden in einfacher Weise aus billigen Weckeruhrwerken angefertigt. Das 
Werk ist mit zwei Schrauben an der horizontalen Grundplatte des kleinen Holz- 
gestelles befestigt, welches Filterkasten und Kupfersulfatküvette trägt. An Stelle 
des großen Zeigers wird auf die entsprechende Achse des Uhrwerkes ein Messing- 
stab gesteckt, der oben mit einem Teller aus Zinkblech versehen ist. Der Messing- 
stab durchsetzt den Boden des Filterkast tersatzes und erhält dadurch eine 


















T 
% 
o 
40} 4 
Gelbgrün 
40 Hs 
4 
Dunkel- 4 
na blau Rot- 
6 — 5 kombination 
™ 1a Ig+hs 
blau 
1 
0 ne Re es a Ak MI NS eee ee | —n 
+ 450 500 550 600 650 my 


Abb. 11. Energiekurven des gefilterten Lichtes. Ordinate: Prozente der maximalen Energie 
des Osramlichtes, Abszisse: Wellenlänge in ry. 


sichere Führung. Auf dem kleinen Teller befindet sich eine feuchte Kammer, 
die aus einem Petrischalenboden und einer Kristallisierschale besteht. Diese feuchte 
Kammer kann 2—3 Gläschen mit Fruchtkörpern aufnehmen. Infolge der Rotation 
des Zinktellers machen die Anlagen pro Stunde eine Umdrehung; dadurch werden 
phototropische Krümmungen mit Sicherheit vermieden. Der Filterkasten, welcher 
mit etwas schwarzer Watte lichtdicht in den Zinkuntersatz eingefügt ist, besitzt 
ein Dach und zwei Seitenwände aus Holz, die übrigen Wände sind mit Falzen 
versehen, in die nach Belieben die Lichtfilter (Filterfläche 12 x 17 em) oder undurch- 
sichtige Blechtafeln eingeschoben werden können. Ein Thermometer, dessen Kugel 
sich etwas oberhalb der feuchten Kammer befindet, ermöglicht eine Beobachtung 
der Temperatur. Als Lichtquellen dienten mattierte Pintsch-Glühbirnen von 15 
bis 60 Watt, die bei horizontaler Lage der Leuchtfadenebene über einen großen 
Sektor annähernd gleichen Lichtstrom liefern. In diesem Sektor wurden die vier 
vorhandenen Klinostaten mit ihren Filterkästen in solchen Entfernungen von 
der Lichtquelle aufgestellt, daß die Fruchtkörper mit verschiedenfarbigem Licht 
gleicher Intensität bestrahlt wurden. 


Die ganze Reihe der Versuche mit verschiedenen Beleuchtungsinten- 
sitäten, deren Variation durch Wechsel der Glühbirnen und Verände- 
rung des Abstandes von der Lichtquelle erreicht wurde, gab nach 
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Abstellung anfänglicher Mängel ein völlig einheitliches Ergebnis. Es ist 
allerdings sorgfältig darauf zu achten, daß die Versuchsergebnisse nicht 
durch Interferenzen mit anderen morphogenetischen Faktoren getrübt 
werden, besonders haptische Reizung und Infektion mit den erwähnten 
Nematoden ist wegen des beschränkten Raumes und der langen Ver- 
suchsdauer leicht möglich. Bei weitem die stärkste Wirkung übt das 
Licht der beiden Blaufilter aus, deren optischer Schwerpunkt bei etwa 
460 mu bzw. 475 mu liegt. Auch bei geringen Intensitäten kommen 
noch sämtliche Fruchtkörper zur Reife; der Stiel ist nur unwesentlich 
länger als bei Exemplaren, die dem vollen Tageslicht ausgesetzt sind, 
Sporenreifung und Stielstreckung 


vollziehen sich normal. Der Effekt ee 
+Filterkasten 


des Blaugriinfilters (470—540 mu) 


ist schon deutlich von der Intensitat 7 
abhängig. Der Habitus der Anlagen A 7 








-/euchte 


erinnert stärker an den von Dunkel- na 


pilzen, jedoch auch in diesem Be- 
zirk ist die Hutentwicklung noch 
so begünstigt, daß schließlich die 
Fruchtkörper in allen Fällen (inner- 
halb der angewendeten Intensität!), 
wenn auch unter merkbarerStielver- 
längerung, reife Sporen ausbilden. 
Licht, welches das Gelbgrünfilter 
passiert hat (500—575 mu), wirkt 7 od 
sehr viel schwacher. Auch bei größe- 

ren Beleuchtungsstarken (60-Watt- 
Lampe, 40cm Abstand) kommt nur 
noch ein Teil der Anlagen zur Reife; app. 12. Schnitt durch einen Klinostaten. 
viele zeigen ein typisch etioliertes 

Aussehen und sterben in jiingeren Entwicklungsstadien ab. Der Ek ist 
in allen Fällen beträchtlich (3,5—4,0). Im ganzen machen die Frucht- 
körper den Eindruck von solchen, die in sehr schwachem weißem Licht 
aufgewachsen sind. Auch das rote Licht scheint noch einen, wenn auch 
geringen Einfluß auf die Entwicklung auszuüben. Die hinter roten 
Filtern aufgewachsenen Fruchtkörper sind bei Verwendung von 60-Watt- 
Lampen oft deutlich von den im Dunkeln gehaltenen Kontrollen 
verschieden. Der Hut ist länger, die Stieldicke beträchtlicher. Ab und 
zu gelangen solche Exemplare sogar zur Reife. 

Um die obere Grenzwellenlänge der wirksamen Strahlung zu ermitteln, 
wurde ein Schott-RG-5-Filter von 2 mm Dicke verwendet. Die Benutzung 
erfolgte ohne Vorschaltung einer Kupfersulfatküvette, da sonst kaum 
nennenswerte Energiemengen die Kombination hätten passieren können. 
Das Schottfilter absorbiert unterhalb 640 my praktisch vollständig, bei 
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644 mu beträgt der durchfallende Teil noch nicht 1/,,9 % der auffallenden 
Strahlung. Bis 700 my ist die Absorption recht stark, die Durchlässigkeit 
bleibt unter 1%, über 775 mu wird dagegen fast alles Licht durchgelassen 
(mehr als 96%). Hinter diesem Schottfilter wachsen die Anlagen genau 
wie im Dunkeln. Sämtliche Fruchtkörper vergeilen, keiner kommt zur 
Reife. Der Effekt des Gelatinerotfilters muß also, wenn er überhaupt 
eine Wirkung des Lichtes darstellt und nicht auf übersehenen Störungen 
durch andere Außenbedingungen beruht, den Wellenlängen von 600 bis 
640 mu zugeschrieben werden. Das langwellige Rot und das gesamte 





Abb. 13. Formative Wirkung der verschiedenen Spektralbezirke. (Von links nach rechts: 
Dunkelblau, Blaugrün, Gelbgrün.) 


Infrarot sind formativ ohne Bedeutung. (Wenigstens sofern die Erwär- 
mung ein gewisses Maß nicht überschreitet!) 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß bei Bestrahlung mit gleichen 
Energiemengen die formative Wirkung des Lichtes mit Anwachsen der 
Wellenlänge kontinuierlich sinkt. Dieser Abfall ist noch stärker als es 
zunächst scheint, denn man muß bedenken, daß sich die Durchlässigkeits- 
bereiche der einzelnen Filter teilweise überschneiden. Unter Berück- 
sichtigung dieser Überdeckung kommt man zu folgendem Ergebnis: 
Licht jenseits 640 my übt keinerlei Einfluß auf die Entwicklung aus, die 
Wirkung der Strahlung bis 600 my ist, wenn überhaupt vorhanden, 
jedenfalls minimal, auch der Bereich zwischen 600 und 550 mu dürfte 
erst bei größeren Intensitäten bedeutungsvoll werden. Von 540 mu 
steigt die Wirkungskurve schon steiler an und dieser Anstieg setzt sich 
in verstärktem Maße bis hinter 500 my fort. Der weitere Verlauf läßt 
sich aus den vorliegenden Versuchen nicht erschließen, da ein Violett- 
filter nicht vorhanden war. Nach der beinahe gleich starken Wirkung 
des Hell- und Dunkelblaufilters wäre ein Maximum bei etwa 450 mu zu 
vermuten, doch könnten hier erst Versuche mit kürzeren Wellenlängen 
Gewißheit schaffen. Ein Beispiel für die formative Wirkung verschiedener 
Spektralbereiche gibt Abb. 13. Die Fruchtkörper hatten sich hinter 
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Dunkelblau-, Blaugrün- und Gelbgrünfiltern entwickelt. Da die Be- 
leuchtungsintensität (15-Watt-Lampe) relativ gering war, sind schon die 
im blaugrünen Licht aufgewachsenen Pilze stark vergeilt. 


6. Die tropistische Wirkung der einzelnen Spektralbezirke. 


Da Licht nicht allein formativ, sondern auch tropistisch auf die 
Fruchtkörper von Coprinus lagopus einwirkt, lag es nahe, diese tropistische 
Wirkung verschiedener Spektralbezirke miteinander und mit ihrem 
formativen Einfluß zu vergleichen. 

Über das phototropische Verhalten der Fruchtkörper höherer Pilze gegen 
farbiges Licht liegen nur wenige ältere Angaben vor. BREFELD (1877, 1889) beob- 
achtete das Verhalten von Coprinus sterccrarius unter Kupferoxyd-Ammoniak- 
und Kaliumbichromatglocken. Nur formativ wirkte das gelbrote Licht wie Dunkel- 
heit, eine positiv phototropische Krümmung trat unter beiden Glocken ein. Dies 
Verhalten konnte GRANTZ (1898) bestätigen. WAKEFIELD (1909) gibt Entsprechendes 
für Schizophyllum commune an. WIESNER (1882), der die spektrale Empfindlich- 
keitsverteilung mit Hilfe farbiger Gläser untersuchte, fand ein Minimum im Gelb, 
nach dem roten und blauen Ende des Spektrums stieg die Wirkung wieder an 
und war sogar im Infrarot noch beträchtlich. Ebenso zeigt nach Lakon (1907) 
Coprinus plicatilis auch im roten Licht starken positiven Phototropismus. Da 
diese Angaben nach den heutigen an höheren Pflanzen und bei den Spcrangien- 
trägern von Phycomyces gewonnenen Erfahrungen (vgl. Buper 1932, CASTLE 1931, 
JOHNSTON 1931, BLAAUW 1909) recht unwahrscheinlich klingen, sollte eine Nach- 
prüfung mit exakteren Methoden vorgenommen werden, die einen quantitativen 
Vergleich des tropistischen Effektes verschiedener Spektralbezirke gestattete. 

Zur Feststellung des relativen phototropischen Reizwertes zweier 
Lichtqualitäten wurde nicht wie üblich die Kompensationsmethode 
oder die Bestimmung der Präsentationszeit benutzt, die verwendete 
Versuchsanordnung beruht vielmehr auf der Gültigkeit des Resultanten- 
gesetzes. Wenn man diese Gültigkeit voraussetzt, läßt sich bei Kenntnis 
der Lichtintensität bzw. der Lichtmenge leicht aus dem Kräfteparallelo- 
gramm das Verhältnis der Reizwirkungen berechnen. Als meine Versuche 
begannen, schien die geforderte Gültigkeit kaum fraglich, denn für die 
Phototaxis einiger Flagellaten hatte BUDER (1917) das Gesetz sehr genau 
bestätigt gefunden, ebenso gilt es nach HAGEM (1911) für den Photo- 
tropismus von Keimlingen. PRINGSHEIM (1926) ist von seiner prinzipiellen 
Gültigkeit ebenfalls überzeugt; die in seinen Versuchen aufgetretenen 
Abweichungen schreibt er dem nicht radiären Aufbau der Versuchs- 
objekte zu, und für diese Erklärung spricht, daß junge Pilobolus-Sporan- 
gienträger dem Resultantengesetz durchaus gehorchen (PRINGSHEIM und 
CzurpA 1927), während sie später stets nach einer Lichtquelle gekrümmt 
sind (JOLIVETTE 1914). Auf den Haptotropismus zahlreicher Keim- 
pflanzen ist nach STARK (1919, 1922) das Resultantengesetz ebenfalls 
anwendbar. Abweichungen im einzelnen liegen in dem speziellen ana- 
tomischen Aufbau begründet. Da nun die Fruchtkörperstiele von 
Coprinus lagopus vollkommen radiär-symmetrisch sind, schien einer 
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Benutzung des Resultantengesetzes nichts im Wege zu stehen. Die 
Verwendung der Präsentationszeit- oder der Kompensationsmethode 
wäre in diesem Falle auf beträchtliche Schwierigkeiten gestoßen, da 
einmal die zur Verfügung stehende Anzahl von etiolierten Fruchtkörpern 





























Abb. 14. Aufsicht auf die V: b dnung zur Bestimmung der spektralen Verteilung 
der phototropischen Empfindlichkeit. 


beschränkt war und diese außerdem ein sehr launisches Wachstum 
besitzen. Mindestens 50% stellten während des Versuchs das Wachstum 
ganz ein, blieben also ungekriimmt. Bei der Benutzung des Resultanten- 
prinzips läßt sich dagegen aus jedem einzelnen reagierenden Frucht- 
körper das Verhältnis der Reizstärken 
berechnen. In Abb. 14 ist die Versuchs- 
anordnung, die etwa der von PRINGs- 
HEIM (1926) benutzten entspricht, im 
Schema dargestellt. In der Mitte der 
Basis eines gleichschenkligen Dreiecks 
Abb. 15. Figur zur Ableitung der befindet sich auf einer Schiene verschieb- 
Formel: tga= ih . bar eine 200-Watt-Lampe; an den End- 
2.4? punkten der Basis stehen 2 Spiegel, um 
22,50 gegen das Lot auf der Basis geneigt. Von diesen Spiegeln wird das 
Licht in Richtung der Dreiecksschenkel reflektiert und trifft das im 
Scheitelpunkt stehende Versuchsobjekt so, daß die beiden Lichtstrahlen 
einen rechten Winkel einschließen. Der Pilz wird sich bei Belichtung 
demzufolge in die Resultierende der Kräfte einstellen, im einfachsten 
Falle — bei Gleichheit der Beleuchtungsstärken — also in die Richtung 
der Winkelhalbierenden. Sind die Lichtintensitäten verschieden (I, und I,) 
so muß (s. Abb. 15) 








I, sine 
I, cosa = 


sein, oder, wenn man die Lichtmengen durch Variation der Belichtungs- 
zeiten (t, bzw. t,) ändert: 
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ne = tg a. 
Diese Formel gilt aber nur dann, wenn die spektrale Zusammensetzung 
des Reizlichtes rechts und links die gleiche ist. Wählt man verschiedene 
Lichtqualitäten von bekanntem Energiegehalt (I, bzw. I,) und bezeichnet 
den phototropischen Wirkungsfaktor der Spektralbezirke mit g, bzw. 9,, 
so muß 
Pc = tga, also 9, = i - 2 tg à - Pa 

sein. Nach diesen prinzipiellen Bemerkungen sei kurz die technische 
Ausführung der Apparatur angedeutet (Abb. 14). 

Das Lampengehäuse (Länge 126 cm, Breite 34cm) und die Lichtschächte 
(Länge 74 cm, Breite 13,5 cm) bestehen aus verzinktem Eisenblech und sind auf 
einer Sperrholzplatte montiert. Der Deckel des Lampengehäuses trägt einen langen 








Abb. 16. Phototropisch gekrümmte Fruchtkörper, Ansicht von oben. 


lichtdicht verschlossenen Ventilationsschlitz. Die beiden Lichtschächte besitzen 
etwa in der Mitte ebenfalls Deckel; an diesen Stellen befinden sich je eine plan- 
parallele Zeiss-Küvette mit Kupfersulfatlösung und Falze zum Einstecken der ge- 
wünschten Lichtfilter. Zur Aufnahme der Versuchsobjekte dient eine aus Glas- 
platten und Zinkblechwinkeln angefertigte quaderférmige Küvette, in der für 
ausreichende Luftfeuchtigkeit gesorgt werden kann. Am Boden der Küvette ist 
eine Führung angebracht, in die Einsätze aus Blech eingeschoben werden. Diese 
Einsätze tragen Federn zum Festhalten der kleinen Kulturgläschen. Nach Be- 
endigung der Belichtung werden die Einsätze unter Glasglocken gestellt, hier tritt 
nach längerer Zeit die induzierte Krümmung ein. Der Krümmungsradius ist wegen 
der Kürze der Wachstumszone sehr klein, fast ohne Übergang wird die neue Wachs- 
tumsrichtung eingeschlagen. (Die Genauigkeit der Einstellung veranschaulicht 
Abb. 16, in der drei Fruchtkörper nach der Reaktion von oben photographiert 
wurden.) Das Messen des Winkels y geschah nach etwa 15 Stunden, indem der 
gekrümmte Pilz auf eine horizontale Glasplatte projiziert wurde. Als Bezugslinien 
dienten die beiden Längskanten des Blecheinsatzes, die infolge der Führung auf 
dem Boden der Küvette mit den beiden Lichtrichtungen einen Winkel von je 45° 
bilden. Die Projektion auf die Glasplatte erfolgte in der Weise, daß der Einsatz 
mit den Gläschen unter eine horizontal liegende Glasplatte gestellt wurde. Be- 
leuchtet man von oben mit einer gelben Osramlampe und bringt das Gesicht zwischen 
Lampe und Glasplatte, so erscheint bei geeigneter Lampenhaltung das Spiegel- 
bild der Pupille. Man bewegt jetzt den Kopf solange, bis das Pupillenbild und die 
Stelle des Fruchtkörpers, die projiziert werden soll (Basis oder Spitze), zur Deckung 
gebracht sind, und markiert diesen Punkt mit Tusche auf der Glasplatte. Diese 
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Marken überträgt man später auf ein Stück Pauspapier, verbindet jeweils Basis 
und Spitze eines Fruchtkörpers und bestimmt den Winkel y dieser Graden mit den 

ini Der Winkel « ist dann 45°—y (Abb. 15), wobei y positiv gerechnet 
wird, wenn der Fruchtkörper sich nach rechts von der Winkelhalbierenden, negativ 
wenn er sich nach links kriimmte. Vor Beginn der Versuche wurde die 200-Watt- 
Lampe so eingestellt, daß die mit Hilfe eines Lummer-Photometerwürfels ein- 
gestellte Flächenhelligkeit auf beiden Seiten gleich war, dann erst erfolgte die Ein- 
schaltung der Lichtfilter in den Strahlengang. 

Nur total etiolierte Fruchtkörper erwiesen sich als geeignet für die 
Bestimmung der g-Werte. Bei in schwachem Licht erwachsenen Anlagen 
war einmal die Empfindlichkeit sehr viel geringer, außerdem die Ein- 
stellung recht ungleichmäßig. Da aber die vergeilten Pilze sehr häufig 
während des Versuchs ihr Wachstum einstellten und sich infolgedessen 
nicht krümmten, war zur Bestimmung eines Reizwertes jeweils eine 
größere Anzahl von Fruchtkörpern nötig. Auch bei solchen Anlagen, die 
eine Reaktion zeigten, wurde nicht immer dasselbe « erhalten, die Werte 
differierten bisweilen beträchtlich. Wenn die Abweichungen zu groß 
waren und ihre Ursache in individuellen Eigenheiten der Fruchtkörper 
ermittelt werden konnte, wurden die betreffenden Exemplare bei der 
Berechnung der Mittelwerte nicht berücksichtigt, da sie bei der relativ 
geringen Individuenzahl einen zu großen Fehler verursacht hätten. 

Eine Reihe von Versuchen mit einseitiger Belichtung sollte zunächst die 
Genauigkeit der Methode erkennen lassen. Dabei blieb der rechte oder 
der linke Lichtschacht verdunkelt, der andere erhielt ein Dunkelblaufilter 
zur Intensitätsverminderung, denn bei zu starker plötzlicher Belichtung 
sterben die Pilze meistens ab. Wurde nur von links belichtet, so ergab 
sich für « als Mittelwert aus 17 Messungen 90,3°, also ein Fehler von 
0,3°. Bei Belichtung nur von rechts wurde « zu 3,3° aus 12 Werten 
berechnet, hier beträgt die Abweichung also 3,3°. Wurde von rechts mit 
Dunkelblaufilter Nr. 6, von links mit Dunkelblau Nr. 5 gereizt, die 
praktisch gleiche Durchlässigkeiten besitzen (mittlerer Galvanometer- 
ausschlag 38,5 bzw. 38,2), so wurde für « als Mittel aus 12 Werten 44,26° 
gefunden. Der Fehler beträgt also nur 0,74°. Aus diesen 3 Versuchs- 
reihen darf man wohl schließen, daß die Genauigkeit der Methode zur 
annähernden Bestimmung der spektralen Empfindlichkeitsverteilung aus- 
reicht. Der Fehler von 3,3° ist als Ausnahmefall zu betrachten, einmal 
bedingt durch die verhältnismäßig geringe Individuenzahl, andererseits 
durch die einseitige und daher unsymmetrische Reizung; richtet man es 
bei zweiseitiger Belichtung so ein, daß die Resultante den Winkel der 
Lichtrichtungen etwa halbiert, d. h. daß die Reizung der beiden Flanken 
ungefähr gleich stark ist, so bleibt die Streuung der Werte wesentlich 
geringer. (Außerdem ist auch der prozentuale Fehler der berechneten 
Wirkungsfaktoren in dieser Stellung am kleinsten.) 

Nach diesen Vorversuchen wurden in den Strahlengang auf beiden 
Seiten verschiedene Filter eingeschaltet. Dabei wurden immer neben- 
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einanderliegende Spektralbezirke verglichen, damit die y-Werte ungefähr 
in derselben Größenordnung blieben. Oft mußten trotzdem recht ver- 
schiedene Energiemengen (Filter ungleicher Durchlässigkeit) Ver- 
wendung finden, da bei Benutzung gleicher Intensitäten die Ablenkung 
durch das langwelligere Licht innerhalb der Fehlergrenze gelegen hätte. 
Die Belichtungszeiten waren ganz verschieden lang, auf die Resultate 
hatte das keinen ersichtlichen Einfluß, natürlich war die Krümmung bei 
längerer Belichtung stärker. Die Reizdauer (von 1—30 Min.) richtete 
sich auch nach der Lichtfarbe. Tabelle 6 gibt die Mittelwerte der « für 


Tabelle 6. Die relativen phototropischen Reizwerte der verschiedenen 
Filterkombinationen. (Mittelwerte aus 141 Einzelversuchen.) 



































Mittlerer “ Ps 

Filter pu = en M Anzahl (Mittelwert) (Pa = rg 
Gelbgrün 9 ..... 145,3 24 2° 0,0129 
Blaugrün 5 ..... ,6 (4°) (0,0258) 
Gelbgrün 9 . . . .. 145,3 ‘20 33,5 0,0436 
Blaugriin 2 + 5 9,58 
Blaugrin5 ..... 53,6 22 20,1 0,0552 
Dunkelblau5 +6 . . 8,08 
Hellblau 22 ..... 39,1 16 34,1 0,667 
Dunkelblau 5 . 38,5 
Dunkelblau 2 . . . . 82,5 17 78,0 0,461 
Dunkelblau 5 + 6 . . 8,08 
Dunkelblau 6 . . . . 38,2 12 44,26 0,982 
Dunkelblau 5 . . . . 38,5 
Dunkelblau 5 . . . . 38,5 12 45,66 1,015 
Dunkelblau 6 . . . . 38,2 
Dunkelblau 2 . . . . 82,5 18 64,7 0,987 
Dunkelblau 5 . . . . 38,5 








die einzelnen Kombinationen, sowie die daraus berechneten y, an, wenn 
%, jeweils gleich 1 gesetzt wird. Bezieht man alle y, auf den Reizwert 
der Blaukombination 5 + 6 so erhält man die in Tabelle 7 eingetragenen 
Zahlen, die als relative phototropische Reizwerte (R,) bezeichnet werden 
sollen. Man erkennt daraus, daß z.B. das blaue Licht die 18,lfache 
phototropische Wirkung ausübt wie Strahlung gleicher Intensität, die 
das blaugrüne Filter passiert hat. Der Wert von 1403 für das Gelbgrün- 
filter ist nicht ganz verläßlich, da die Ablenkung durch die langwelligere 
Strahlung nur gering und außerdem die Resultantenrichtung ungünstig 
war. In den Klammern sind deshalb die Werte angegeben, welche man 
erhält, wenn bei einem Fehler von 2° « zu 4° angenommen wird. Bei der 
großen Zahl der Versuchsexemplare dürfte damit der Fehler eher zu 
groß als zu klein geschätzt sein. Auch in diesem Falle würde der Reizwert 
des blauen Lichtes den des gelbgrünen noch um das 700fache übertreffen. 
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Tabelle 7. Relative phototropische Reizwerte (R,), bezogen auf 
Dunkelblau 5 + 6 = 1,00. 








Dunkelblau) lb Bla 
Filtertyp Ey) 7 Heil lau Blaugrün I werün Gelbgrün 
Eng 428—482 | 400—503 | 428—541 | 465—543 | 480—528 | 496-582 
mu mu mu mu mu 

Ra 1,00 0,461 0,303 0,0552 0,0164 0,000713 
(0,0333) | (0,00143) 

ur 1,00 2,17 3,3 18,1 61,1 1403 

Rı (30,1) (700) 























Das Licht der Rotfilter übte keine erkennbare Wirkung aus, die 
Ablenkung lag stets innerhalb der Fehlergrenzen. Wenn also rotes Licht 
(über 600 mu) überhaupt phototropisch wirksam ist, muß der Effekt, 
verglichen mit dem der kurzwelligen Strahlung, sehr gering sein. 

Aus dem Verlauf der Energiekurven des gefilterten Lichtes (Abb. 11) 
folgt, daß die Empfindlichkeit der Fruchtkörper für blaues Licht noch 
weit größer ist als die berechneten Reizwerte angeben. Da die Durch- 
lässigkeitsbereiche der einzelnen Filter sich teilweise überschneiden, 
wird bei manchen Filtern der Hauptteil ihrer Wirksamkeit diesem 
gemeinsamen Bezirk zugeschrieben werden müssen. Beim Blaufilter 
dürften z. B. die Wellenlängen von 450—500 mu besonders bedeutungs- 
voll sein, ebenso wird der Einfluß des Gelbgrünfilters vor allem dem 
Bereich von 496—540 mu zukommen. Uber den genauen Verlauf der 
Empfindlichkeitskurve läßt sich freilich wegen der verhältnismäßig ge- 
ringen Anzahl von Werten nichts aussagen (vgl. Buper 1932). Ebenso 
ist nicht zu entscheiden, bei welcher Wellenlänge man die Kurve beginnen 
lassen soll. Daß dagegen die maximale Wirkung dem Licht um etwa 
450—460 my zugesprochen werden muß, folgt mit großer Sicherheit aus 
der Tatsache, daß die Reizwirkung des kombinierten Dunkelblaufilters 
5 + 6 mehr als doppelt so groß ist wie die des durchlässigeren Dunkel- 
blaufilters Nr. 2. Durch Vergrößerung der Schichtdicke werden ja die 
Durchlässigkeitskurven in dem Sinne verändert, daß der Randabfall 
steiler wird, d.h. Wellenlängen, die das Filter ohnehin beträchtlich ab- 
sorbiert, werden prozentual zu den maximal durchgelassenen noch 
weiter geschwächt. Gerade das Dunkelblaufilter besitzt einen sehr 
langsamen Anstieg der Absorption von etwa 440 mu an bis ins Ultra- 
violett hinein. Würde die Empfindlichkeitskurve des Pilzes in diesem 
Gebiet weiter ansteigen, dann wäre für die durchlässigeren Filter 2 bzw. 
5 oder 6 ein höherer Reizwert zu erwarten als für die dichtere Kombination, 
gerade das Gegenteil ist jedoch der Fall. Die maximale Empfindlichkeit 
muß deshalb ungefähr mit dem Bereich der größten Durchlässigkeit 
zusammenfallen, also etwa bei 450—460 my liegen. Umgekehrt liegen die 
Verhältnisse beim Blaugrünfilter. Hier ist die Wirksamkeit der Kombina- 
tion viel geringer als die des einzelnen Filters. Die Reizwertkurve muß 
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also zwischen 465 und 540 my dauernd abfallen. [Voraussetzung für diese 
Betrachtungen ist natürlich, daß die Kurve ein einziges Maximum 
besitzt. Komplikationen würden eintreten, wenn man mit BACHMANN 
(1930) mehrere Gipfelpunkte annehmen müßte. Hierfür liegt jedoch nach 
allen bisherigen Untersuchungen kein zwingender Grund vor.] Mit den 
hier gewonnenen Resultaten stimmen die Angaben von CASTLE (1931) 
und Buper (1932) gut überein, die sich auf die Empfindlichkeit der 
Sporangienträger von Phycomyces beziehen. Der Verlauf der Abhängig- 
keit ist entsprechend, nur die Lage des Maximums etwas verschoben 
(425 mu). Die Differenz könnte einmal durch die Verschiedenheit der 
Versuchsobjekte bedingt sein, es ließe sich aber auch aus den Zahlen 
dieser Autoren eine etwas größere Wellenlänge als maximal wirksam 
herauslesen, denn wegen der geringen Zahl der benutzten Filter ist eine 
genaue Festlegung kaum möglich. Eine eingehende Feststellung des 
Kurvenverlaufes ließe sich allerdings auch mit wenigen verschieden- 
farbigen Filtern gewinnen, wenn man durch Kombination mehrerer 
Exemplare die Schichtdicke und damit den Verlauf der Absorptions- 
kurven ändert, wie es beim Dunkelblau- und Blaugrünfilter geschehen 
ist. Zur quantitativen Auswertung wäre aber eine einwandfreie Kennt- 
nis der Energiekurven der gefilterten Strahlung erforderlich, die durch 
die subjektiven Spektralphotometermessungen nicht gegeben ist. 

Die in Tabelle 5 enthaltenen y-Werte sind sämtlich so gewonnen 
worden, daß Unterschiede in den beiderseitigen Lichtmengen nur 
durch Änderung des Intensitätsverhältnisses erzeugt wurden. In einer 
Reihe von Versuchen wurde das Verhältnis der Lichtmengen auch 
durch verschieden lange Belichtung von rechts und links verschoben. 
Diese Experimente hatten zunächst nur den Zweck, die Anwend- 
barkeit der Formel zur Berechnung von g zu erweisen. Die Resul- 
tate zeigten, daß von einer Gültigkeit des Reizmengengesetzes, die 
bei der Aufstellung der Formel vorausgesetzt werden mußte, nicht 
gesprochen werden kann. Stets war der Reizwert der länger belichteten 
Seite verhältnismäßig zu gering. Während beispielsweise bei gleich langer 
Belichtung Dunkelblau 2 einen Wirkungsfaktor von 0,461 aufweist 
(Reizwert von Dunkelblau 5 + 6 — 1,00), steigert sich dieser Faktor auf 
0,705, wenn nur 1 Min. mit Dunkelblau 2, dagegen 5 Min. mit Dunkel- 
blau 5 + 6 belichtet wird. Verhalten sich die Belichtungszeiten wie 1:10, 
so wächst der Reizwert weiter auf 0,877, d.h. die Wirkung des Reiz- 
lichtes nimmt mit zunehmender Belichtungsdauer mehr und mehr ab. 
Dieselbe Erscheinung trat auch bei Verwendung verschiedenfarbiger 
Filter auf (Links Blaugrün 5, Rechts Dunkelblau 5 + 6). Bei einem Be- 
lichtungsverhältnis von 1 : 1 besitzt das Blaugrünfilter einen Reizwert 
von 0,0552, beim Verhältnis 2 : 1 von nur 0,0360 (Wirkungsfaktor von 
Dunkelblau = 1,00 gesetzt). Wenn auch die Zahl der Versuchspflanzen nur 
in einem Fall beträchtlich ist (28, sonst 8, bzw. 12), so liegen die gefundenen 
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Werte doch außerhalb der Fehlergrenzen der Methode ; gegen ein Zufalls- 
ergebnis spricht ferner die Einheitlichkeit der Ergebnisse. Man muß des- 
halb annehmen, daß bereits während kurzer Belichtung eine starke Ab- 
nahme der Empfindlichkeit vor sich geht, d.h. eine Adaptation statt- 
findet. Dabei scheinen beide Flanken relativ unabhängig voneinander 
zu reagieren, denn es war fast gleichgültig, ob zunächst von beiden Seiten 
und schließlich nur noch auf der länger zu belichtenden Flanke gereizt 
wurde, oder ob erst längere Zeit eine Flanke und nur zum Schluß beide 
Seiten bestrahlt wurden. 


Zur Ermittlung der R,-Werte ist also die angegebene Formel besten- 
falls in der speziellen Form gy, = 1 tg &- 9, brauchbar, bei der t, = t, ist. 
1 


Man kann aber auch dann noch Bedenken äuBern, die eine Gültigkeit 
des Resultantengesetzes überhaupt in Frage stellen. Experimentell 
festgestellt ist zunächst nur, daß sich die Fruchtkörper genau in die 
Richtung der Winkelhalbierenden einstellen, wenn die beiderseitige Er- 
regung gleich ist. Ändert man das Verhältnis der Lichtmenge durch 
Variation der Belichtungszeit, so ergeben sich Abweichungen vom theo- 
retisch zu fordernden Wert. Es ist aber durchaus denkbar, daß ähnliche 
Abweichungen auftreten, wenn die beiden Flanken mit verschiedenen, 
(d.h. in ihrer physiologischen Wirkung verschiedenen) Intensitäten 
bestrahlt werden. Die Geschwindigkeit der erwiesenermaBen statt- 
findenden Adaptationsvorgänge ist sicher ebensowohl eine Funktion der 
Beleuchtungsstärke wie der Beleuchtungszeit. Man wird annehmen 
müssen, daß die Empfindlichkeit nicht nur mit zunehmender Dauer, 
sondern auch mit wachsender Stärke der Belichtung abnimmt, so daß 
für höhere Intensitäten ein relativ zu kleiner Reizwert erhalten wird, 
d.h. der Pilz stellt sich in eine Richtung ein, die von der nach dem 
Resultantengesetz berechneten verschieden ist. Es wäre durchaus mög- 
lich, daß die Abweichungen vom theoretisch zu fordernden Wert in den 
Versuchen PRINGSHEIMs (1926) nicht allein auf der anatomischen Struktur 
der Avena-Koleoptile beruhen, sondern daß hier ebenso wie bei den Pilz- 
fruchtkörpern Adaptationsvorgänge mitgesprochen haben. Die Frage 
ist einer experimentellen Behandlung jedenfalls leicht zugänglich, da in 
den Fruchtkörperstielen ideal radiäre Objekte vorliegen. Auch Phycomyces- 
Sporangienträger wären unter Umständen geeignet. Auf jeden Fall ist 
im Resultantenprinzip ein ausgezeichnetes Hilfsmittel zum Studium der 
Adaptationsvorgänge gegeben. Die Abweichung des gemessenen vom 
berechneten a ist quantitativ zur Bestimmung des Adaptationsgrades 
brauchbar. Eine Untersuchung mancher Gesetzmäßigkeiten dürfte auf 
diese Weise leichter möglich sein als mit den bisher üblichen Methoden 
(z. B. Bestimmung der Reaktionszeit, vgl. CASTLE 1930, 1932). Wenn 
die Einwände gegen die spezielle Fassung des Resultantengesetzes 
(t, = t3) zu Recht bestünden, wäre natürlich auch die Bestimmung der 
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R, betroffen. Allerdings könnte es sich wohl nur um geringe Verschie- 
bungen quantitativer Art handeln, das prinzipielle Ergebnis (Verlauf 
der Empfindlichkeitskurve) würde dadurch nicht berührt. Die R, der 
kurzwelligen Strahlung wären demnach noch zu niedrig angesetzt, d.h. 
der Abfall der Empfindlichkeitskurve gegen das rote Ende des Spektrums 
würde noch steiler sein, als aus den vorliegenden Werten hervorgeht. 


7. Die Wirkung des Lichtes auf das Wachstum des haploiden Mycels. 


In der Literatur findet man häufig die Ansicht vertreten, daß nur der 
reproduktiven Phase der Pilze eine photische Empfindlichkeit zukommt, 
besonders Phycomyces wird als Beispiel herangezogen. Danach müßte 
sich bei der Fruktifikation neben den zahlreichen sonstigen Umschal- 
tungen auch das Verhalten gegen das Licht grundsätzlich ändern. Ein- 
wandfreie experimentelle Untersuchungen liegen jedoch bisher nur wenige 
vor. Wenn z. B. SCHENK (1919) behauptet, daß Dunkelheit das Mycel- 
wachstum begünstige, so kann doch gleichzeitig mit dem Entzug des 
Lichtes eine Zunahme der Luftfeuchtigkeit stattgefunden haben, auf die 
das zarte Luftmycel (dies wird ausschließlich berücksichtigt) besonders 
stark reagiert. HoFFMANN (1910) glaubt auf Grund makroskopischer 
Messungen ebenfalls an eine Begünstigung des Mycelwachstums durch 
Verdunklung. Demgegenüber steht die Behauptung von BREFELD (1877) 
und GrAntz (1899), daß Sklerotienbildung und Mycelentwicklung unab- 
hängig und unbeeinflußt vom Lichte erfolgen. Mikroskopische Messungen 
des Zuwachses von Pilzhyphen, die in feuchten Kammern auf Objekt- 
trägern gezogen wurden, nahmen REINHARD (1892) und STAMEROFF (1897) 
vor. Beide fanden übereinstimmend, daß die Wachstumsgeschwindigkeit 
sich bei Belichtung nicht ändert. Nur ULEHLA und MorAvex (1922) 
konnten neuerdings an Basidiobolus ranarum-Hyphen eine deutliche 
Lichtwachstumsreaktion feststellen, die je nach der Intensität der Be- 
lichtung positiv oder negativ ausfiel. Mit der Änderung der Zuwachs- 
größe waren außerdem formative Effekte verbunden. Die mit haploidem 
Coprinus-Mycel angestellten Versuche ergaben ebenfalls bei stärkerer 
Belichtung ein positives Resultat, allerdings ist die Reaktion anderer 
Art, als sie ÜLEHLA und MorAvex für Basidiobolus ranarum beschreiben. 

Das Mycel wurde aus Sporen erzogen, die auf Mistdekoktagar (2% Agar, Mist- 
dekokt: 1000 g Wasser auf 1000 g Pferdemist, 1 Stunde ausgekocht, darauf ab- 
filtriert und auf 1 Liter aufgefüllt.) in einen am Deckglas hängenden Tropfen aus- 
gesät wurden. Die Keimung erfolgt innerhalb der nächsten 24 Stunden zu fast 
100%, selbst wenn die Sporen bereits älter als !/, Jahr sind. Die Hyphen wachsen 
infolge ihres negativen Chemotropismus strahlenförmig nach allen Seiten aus- 
einander; nach einigen Tagen bilden sich die bereits von BREFELD (1877) beschrie- 
benen etwas gekrümmten Oidien an den Hyphenenden und kleinen seitlichen 
Kurztrieben. Die Messung der Wachstumsgeschwindigkeit geschah stets vor dem 
Auftreten dieser Oidien, da später die meisten Hyphenspitzen keine Verlängerung 
mehr erfahren. Das Mycel ist in diesem Stadium noch vollständig haploid. Nach 
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den ersten Hyphenfusionen setzt erneut starkes Wachstum ein. Die entstandenen 
Paarkernhyphen unterscheiden sich von den haploiden außer durch den Besitz 
von Schnallen durch die größere Breite und gerade Wachstumsrichtung. Messungen 
wurden an ihnen nicht vorgenommen. Die Objektträgerkulturen kamen zu mehreren 
unter Glasglocken, die mit Zinkstürzen bedeckt waren, da das Maximum der 
Empfindlichkeit bei dunkeladaptiertem Mycel erwartet wurde. Die Messungen 
geschahen in der Weise, daß bei starker Vergrößerung (Objektiv 5 oder 7, MeB- 
okular 3) der Zuwachs alle 5 Min. in Teilstrichen des Mikrometerokulars ab- 
gelesen wurde, wobei kleine Verunreinigungen des Nährsubstrates als feste Meß- 
marken dienten. Um gleichzeitig mehrere Beobachtungen machen zu können, 
wurde mit drei nebeneinanderstehenden Mikroskopen gearbeitet. Als Lichtquellen 
wurden eine Zeiss-Mikroskopierlampe und eine Tischlampe mit Metallreflektor 
(75 Watt) verwandt, vor die zur Absorption der Ultrarotstrahlung eine Kupfer- 
sulfatküvette geschaltet war. Die Verdunklung geschah durch Überstülpen von 
Zinkstürzen über die Mikroskope, Belichtung entsprechend durch Entfernung der 
Stürze. Die beobachteten Reaktionen dürften nicht durch Temperaturerhöhung 
verursacht worden sein, sondern spezifische Lichtwirkungen darstellen. Die Tem- 
peratursteigerung war selbst bei langer Belichtung nur gering; ein gewöhnliches 
Thermometer zeigte auch dann, wenn die Quecksilberkugel geschwärzt war, keinen 
merklichen Anstieg, zur genaueren Bestimmung wurde ein Thermoelement mit 
Spiegelgalvanometer benutzt, dessen Ausschlag in Graden geeicht war. Hiermit 
war eine Erhöhung der Temperatur um 0,1—0,2° beim Einschalten der Lampe zu 
beobachten. Diese geringe Temperatursteigerung kann nicht als Ursache der bei 
Belichtung auftretenden Reaktion angesehen werden. 


Das Verhalten der Hyphen in den einzelnen Präparaten war recht 
verschieden, immerhin ließen sich einige Regelmäßigkeiten erkennen. 
Die Reaktion besteht meistens nicht in einem allmählichen Absinken der 
Wachstumsgeschwindigkeit, sondern die Hyphen wachsen nach der 
Belichtung eine Zeitlang mit ungefähr gleichförmiger Geschwindigkeit 
weiter, um plötzlich ihr Wachstum ganz einzustellen. Diese ,,Reaktions- 
zeit ist verschieden lang, von 5—10 Min. kann sie bis auf 1 Stunde 
steigen, häufig erfolgt gar keine Reaktion, besonders dann nicht, wenn 
die Belichtungsintensität gering ist (Abblenden, Senken des Kondensors). 
Jedoch scheint die Lichtempfindlichkeit, die in der Länge der Reaktions- 
zeit zum Ausdruck kommt, in einem solchen Zusammenhang mit dem 
sonstigen physiologischen Zustande des Mycels zu stehen, daß kräftigeres, 
d. h. schneller wachsendes Mycel, schwerer reagiert als langsamer wach- 
sende Hyphen. 

Nachdem der Zuwachs auf 0 gesunken ist, erfolgt bei Fortdauer der 
Belichtung längere Zeit (1 Stunde) keine Wiederaufnahme der Wachstums- 
tätigkeit. Ob schließlich das Wachstum auch bei Dauerbelichtung wieder 
einsetzt, wurde nicht untersucht. Verdunkelt man aber die Hyphen, 
so beginnen sie nach einiger Zeit (etwa 30 Min.) wieder zu wachsen. 
Dabei zeigt sich fast in allen Fällen, daß die Zellen gegen erneute 
Belichtung empfindlicher geworden sind, die Reaktionszeit ist bedeutend 
kürzer. Diese Tatsache stimmt gut mit der Verinutung überein, daß die 
Empfindlichkeit von physiologisch schwächerem Mycel höher ist als von 
solchem höheren Vitalität. Die intensive Bestrahlung ruft wahrscheinlich 
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eine Schädigung hervor, von der sich die Zellen noch nicht völlig erholt 
haben, wenn das Wachstum wieder einsetzt. Neue Belichtung wird jetzt 
schneller das Maß von Schädigung erreichen, welches zur Wachstums- 
einstellung ausreicht. In der graphischen Darstellung (Abb. 17) ist das 
Wachstum von 3 Hyphen veranschaulicht. Man erkennt einmal die 
verschiedene Empfindlichkeit, die in der Länge der Reaktionszeit zum 
Ausdruck kommt, zweitens die Verkürzung der Reaktionszeit bei mehr- 
maligem Wechsel von Licht und Dunkelheit. 

Ob freilich der Lichtempfindlichkeit des Fruchtkörpers dieselben 
Primärvorgänge zugrunde. liegen wie der des vegetativen Systems, ist 
nicht entschieden. Minde- 
stens bestehen außeror- 
dentliche quantitative Un- 
terschiede. Darüber hin- 
aus wäre es auch denkbar, 
daß beide Empfindlich- 
keiten ganz verschiedener 
Art sind. Beim Mycel 
könnte es sich vielleicht 
um eine physikalische Wir- 
kung des Lichtes auf die 


Plasmakolloide handeln, Abb. 17. Wachstumskurven von 3 abwechselnd be- 


während im-Fruchtkörper  lichteten und verdunkelten Hyphen. (Die Kurven sind 
: : : wäbrend der Zeit, die verdunkelt wurde, unterbrochen. 
eigentlich photochemische Diese Abssissenintervalle sind verkürzt wiedergegeben.) 


Vorgänge ablaufen, deren 
Reaktionsprodukte dann die weiteren Umsetzungen katalysieren. 





1 Lo = 
75 30 105 








Sehluß. 

Die Ursache der Umstellung vom vegetativen Wachstum zur Anlage 
von Fruchtkörpern dürfte bei den Hutpilzen ganz allgemein durch 
die veränderte Ernährungslage gegeben sein. Die Hemmung der 
Nahrungszufuhr durch die Erschöpfung des Substrates genügt jedoch 
in vielen Fällen nicht; für eine Reihe von Arten (BREFELD 1889) ist 
außerdem eine bestimmte Lichtmenge zur Induktion der Fruchtkörper- 
bildung erforderlich. Daneben findet sich eine weitere physiologische 
Gruppe, deren Vertreter im Dunkeln zwar Fruchtkörper anlegen, aber 
nicht zur normalen Entwicklung bringen können. Die fortschreitende 
Unabhängigkeit vom Licht erreicht ihren Höhepunkt bei den Arten, die 
auch im Dunkeln normal fruktifizieren. Diese Beziehungen zum Licht sind 
von der systematischen Stellung vollkommen unabhängig, sogar inner- 
halb einer Art kann die Reaktionsweise Unterschiede zeigen. Nach den 
Angaben früherer Autoren (BREFELD, SCHENK, BULLER) wären schon 
innerhalb der Gattung Coprinus alle 3 Möglichkeiten realisiert, neben 
Coprinus comatus und vielleicht Coprinus fimetarius var. macrorrhiza 
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(Were 1911) soll auch Coprinus lagopus im Dunkeln unter geringen 
Etiolementserscheinungen reife Sporen hervorbringen. Dagegen starben 
die Fruchtkörperanlagen des von mir kultivierten Coprinus lagopus- 
Stammes im Dunkeln bei normaler Temperatur (15—20°) stets in jugend- 
lichen Stadien ab, ohne jemals zur Reife zu gelangen. Ob dies verschie- 
dene Verhalten auf Rassenunterschieden beruht, erscheint fraglich, 
wahrscheinlicher ist, daß ein übersehener morphogener Faktor die Ent- 
wicklung im Dunkeln ermöglicht hat. 

Licht ist nämlich nicht der einzige Faktor, der diese formative 
Wirkung hervorzubringen vermag; wie bei anderen Pflanzen (KLEBs 1904) 
gibt es auch hier keine spezifischen Reize, sondern nur spezifische Reiz- 
erfolge. In der Literatur wird häufig die Luftfeuchtigkeit, bzw. die von 
ihr abhängige Transpiration als die zweite oder sogar einzige für die 
Entwicklung maßgebende Außenbedingung hingestellt. Wieweit diese 
Ansicht berechtigt ist, wie viele der angeführten Versuchsergebnisse auf 
einer fehlerhaften Versuchsanordnung beruhen, bleibe vorläufig dahin- 
gestellt. Eigene Versuche zeigten keinerlei gestaltliche Verschiedenheiten 
bei Fruchtkörpern, die einem verschiedenen Sättigungsdefizit ausgesetzt 
waren. Auf jeden Fall läßt sich behaupten, daß die Rolle der Luft- 
feuchtigkeit von LAKoN (1904) und seinen Nachfolgern weit überschätzt 
worden ist, wenn erklärt wurde, daß Licht und Temperatur im wesent- 
lichen nur durch Veränderung der Transpirationsrate wirken. 

Morphogene Effekte lassen sich mit Sicherheit durch Temperatur- 
erhöhung erzielen. Bei 26°C kommen zahlreiche Fruchtkörper auch im 
Dunkeln zur Reife, mindestens aber sind sie in dem Sinne beeinflußt, 
daß Hutlänge und Stieldicke gegenüber typisch etiolierten Exem- 
plaren gesteigert sind. Ein vollkommener Ersatz für die fehlende 
Belichtung ist auf diese Weise jedoch nicht zu erreichen, denn einmal 
werden immer nur einige Anlagen begünstigt, zum anderen tragen 
diese schon gewisse pathologische Merkmale. Als wirksamer erweist sich 
mechanische Reizung. Die geringe Reibung beim Vorbeiwachsen der 
Fruchtkörper an Fließpapierstreifen oder Glaskapillaren genügt bereits 
zur völligen Umstellung der Entwicklungsrichtung auch bei Licht- 
abschluß. Der Stiel wird zwar verhältnismäßig lang und bleibt relativ 
dünn, endlich kommt es aber doch zu normaler Hutentwicklung und 
Sporenreife. Solche Fruchtkörper gleichen etwa denen, die bei schwachen 
Lichtintensitäten aufgewachsen sind. Mindestens 3 ganz verschiedene 
Faktoren führen also zu demselben Endergebnis, ermöglichen die 
Bildung reifer Sporen. Wenn man sich vorstellt, daß Primärwirkung 
und Reaktion durch eine Kette von Zwischengliedern voneinander 
getrennt sind, müssen also an irgendeiner Stelle dieser Kette die aus- 
gelösten Reaktionen in eine gemeinsame Bahn münden, wenn nicht 
schon die Primärwirkung von Licht, Temperatur und Berührung die- 
selbe sein soll. 
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Am klarsten liegen die Verhältnisse bei der haptischen Reizung. 
Es steht fest, daß diese zunächst nur physikalisch wirken kann, und es 
liegt nahe, an eine ähnliche Zustandsänderung des Protoplasmas zu 
denken, wie sie aus der Kolloidehemie in der Erscheinung der thixo- 
tropen Gel-Sol-Umwandlung bekannt ist. Boas hat bereits 1928 auf die 
Bedeutung dieses kolloidehemischen Phänomens für das Zustande- 
kommen mancher pflanzlicher Reizreaktionen hingewiesen, es ließen 
sich aber hiermit auch die formativen Wirkungen mechanischer Beein- 
flussung verständlich machen. Das Auftreten von Tonoplasten in den 
oberflächlichen mechanisch gereizten Zellschichten von StieHängs- 
schnitten, bei Anwendung bestimmter Plasmolytica (Borriss 1934), 
steht möglicherweise in Zusammenhang mit der formativen Wirkung 
der Berührung. 

Der Einfluß der Temperatur muß ebenfalls als ein direkter betrachtet 
und nicht in einer Steigerung der Transpiration gesucht werden. Ganz 
allgemein nimmt mit der Temperatur die Geschwindigkeiteiner chemischen 
Reaktion zu. Nun besitzen die einzelnen gleichzeitig in der Zelle ab- 
laufenden Umsetzungen verschiedene Temperaturkoeffizienten, so daß 
jeder Temperatur ein ganz bestimmter dynamischer Gleichgewichts- 
zustand entspricht; d. h. aber: Das Konzentrationsverhältnis der ein- 
zelnen Stoffe muß sich mit der Temperatur verschieben, und diese 
Umstellung findet schließlich ihren sichtbaren Ausdruck in der ver- 
änderten morphologischen Struktur des Organismus. 

Ob es sich bei der Wirkung des Lichtes auf die Entwicklung primär 
um allgemeine physikalische oder um photochemische Vorgänge handelt, 
ist mit Sicherheit nicht zu entscheiden. Die Tatsache, daß mechanische 
Reizung denselben Endeffekt hervorruft, würde für die erste Möglichkeit 
sprechen, jedoch wäre dabei vorausgesetzt, daß beide Reaktionsketten 
vom Beginn an identisch sind, was nicht der Fall zu sein braucht. Für 
einen photochemischen Vorgang ist der Verlauf der spektralen Empfind- 
lichkeitskurve günstig, deren Maximum bei etwa 450 mu festgestellt 
wurde. Im Violett sinkt die Wirkung bereits stark ab. Die physikalische 
Wirkung der Strahlung auf Kolloide nimmt aber im allgemeinen mit 
steigender Frequenz zu, Ultraviolett wirkt beispielsweise auf Eiweiß- 
lösungen viel intensiver als sichtbares Licht. Diese Gegensätze werden 
allerdings dadurch gemildert, daß auch bei photochemischen Vorgängen 
die ersten Vorgänge physikalischer Art sein müssen; der Unterschied 
würde hauptsächlich darin liegen, daß einmal ganz allgemein die Plasma- 
struktur und damit alle oder die meisten Vorgänge beeinflußt werden, 
während im 2. Falle eine einzelne Reaktion infolge ihrer Lichtempfind- 
lichkeit im Dunkeln anders als bei Bestrahlung verläuft. 

Formative und tropistische Reizwirkung zeigen im großen ganzen 
die gleiche Abhängigkeit von der Wellenlänge. Entscheidet man sich 
für eine photochemische Deutung der Lichtwirkung, so weist diese 
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Parallelität darauf hin, daß beiden Vorgängen dasselbe lichtempfindliche 
System zugrunde liegt (vgl. CASTLE 1929, WiecHuLLA 1932). Da beide 
Reaktionen auf Wachstumsvorgängen beruhen, ist die Übereinstimmung 
verständlich. Jede Belichtung löst demnach zunächst eine Wachstums- 
hemmung aus, die eine positive phototropische Krümmung zur Folge 
hat, daneben verlaufen Vorgänge, die schließlich zu einer völligen Ent- 
wicklungsumstimmung führen können. In jedem Augenblick befindet 
sich der Organismus im Gleichgewicht mit den auf ihn wirkenden Kräften. 
Eine Veränderung der Umweltbedingungen wird durch Reaktionen 
kompensiert, die in der spezifischen Struktur der betreffenden Art be- 
gründet liegen, bis der neue Gleichgewichtszustand wiederhergestellt ist. 
Ihren sichtbaren Ausdruck findet diese Gleichgewichtsverschiebung in 
Änderungen der äußeren Form oder des Entwicklungsganges. 


Zusammenfassung. 

1. Die Fruchtkörperentwicklung von Coprinus lagopus ist in hohem 
Maße von Außenfaktoren abhängig. Als wirksam erweisen sich vor allem 
Licht und mechanische Reizung, weniger die Temperatur, kaum die 
relative Luftfeuchtigkeit. Möglicherweise spielen noch andere Faktoren 
eine Rolle, diese konnten jedoch nicht analysiert werden. 

2. Bei mittlerer Temperatur und Vermeidung jeglicher Berührung 
vergeilen die Fruchtkörper im Dunkeln und sterben in jungen Ent- 
wicklungsstadien ab. Bei diesen etiolierten Pilzen findet — im Gegensatz 
zu der Entwicklung im Licht — während der ganzen Dauer des Wachs- 
tums Zellteilung statt. 

3. Temperaturen über 25° bewirken auch bei Lichtausschluß Ent- 
wicklung bis zur Sporenreife, jedoch tragen die so entstandenen Frucht- 
körper oft schon pathologische Merkmale. 

4. Die Transpiration ist von untergeordneter formativer Bedeutung. 
Der Einfluß der Luftfeuchtigkeit kommt nur darin zum Ausdruck, daß 
ein zu großes Sättigungsdefizit die Entwicklung wegen des starken 
Wasserverlustes unmöglich macht. Absolute Luftfeuchtigkeit wirkt im 
Dunkeln hemmend auf die Ausbildung der Anlagen. Die Wirkung des 
Lichtes beruht jedoch nicht auf einer Steigerung der Transpiration und 
ist durch Herabsetzung der Luftfeuchtigkeit nicht zu ersetzen. 

5. Berühren die Fruchtkörper feste Oberflächen, so vollzieht sich 
auch im Dunkeln und bei niederen Temperaturen die Entwicklung bis 
zur Reife. Derselbe Erfolg kann durch tägliches Streichen mit einem 
Papierstreifen oder Strohhalm erreicht werden. 

6. Kleine Nematoden, die in den Interzellularen der Fruchtkörper 
leben, begünstigen die normale Entwicklung. Auch bei Lichtabschluß 
kommen infizierte Fruchtkörper häufig zur Reife. Es wird vermutet, 
daß auch hier die mechanische Reizung ausschlaggebend ist. 
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7. Die formative Wirkung des Lichtes kommt vor allem den kurz- 
welligen Strahlen zwischen 400 und 500 mu zu, rotes Licht über 640 mu 
erweist sich als unwirksam. 

8. Ebenso verhält sich die spektrale Verteilung der phototropischen 
Empfindlichkeit. Das Empfindlichkeitsmaximum liegt etwa bei 440 bis 
450 mu, der Abfall nach dem langwelligen Ende des Spektrums ist 
außerordentlich steil, Wellenlängen über 590 mu sind praktisch unwirk- 
sam. Die Empfindlichkeit im Blau ist mindestens 1000mal größer als die 
im Grün. 

9. Auf Grund der experimentellen Ergebnisse, die bei zweiseitiger 
Belichtung verschiedener Dauer erhalten wurden, werden Bedenken 
gegen die prinzipielle Gültigkeit des Resultantengesetzes geäußert. 

10. Auch das Wachstum des vegetativen Mycels wird vom Licht beein- 
flußt. Starke Beleuchtung sistiert den Zuwachs vollkommen, wird darauf 
wieder verdunkelt, so setzt das Wachstum erneut ein, gegen abermalige 
Belichtung sind die Hyphen indessen empfindlicher geworden. 
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ÜBER DIE CHROMOSOMENSTRUKTUR IN INFRAROTEN 
STRAHLEN. 


Von 


Dr. Kart Hrvsy. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. August 1934.) 


Bei mikroskopisch-biologischen Arbeiten wurden bis jetzt sehr selten 
infrarote Strahlen benutzt, obgleich sie die Arbeiten keineswegs erschweren. 
Die praktische Bedeutung liegt im Photographieren bei infrarotem Lichte, 
das wir durch Filter gewinnen. Diese Art zu photographieren ist keines- 
wegs neu, nur war es ziemlich schwierig, die Platten fiir so langwellige 
Strahlen entsprechend empfindlich zu machen. Heute sind schon fabrik- 
mäßig hergestellte sensibilisierte Platten auf dem Markte (Agfa Infra- 
rot 810, Ilford Infra Red). Das Photographieren mit infraroten Strahlen 
hat sich in letzter Zeit ziemlich verbreitet, Mikrophotographien gibt es 
bis jetzt nur sehr wenige. Vor nicht langer Zeit wurden die Ergebnisse 
veröffentlicht, die der Verfasser gemeinsam mit Prof. Dr. PRÂT erzielte 
(13). Das waren die ersten Mikrophotographien lebender Pflanzenobjekte, 
die mit Hilfe infraroter Strahlen hergestellt wurden. Schon bei diesen 
ersten Versuchen und auch bei den weiteren, die sowohl an vital ge- 
färbtem Pflanzenmaterial, als auch an fixierten, gefärbten Dauerpräpa- 
raten gemacht wurden [die Ergebnisse mit dem zusammenfassenden 
Referat sind in einer selbständigen Arbeit veröffentlicht (14)], lenkte 
sich meine Aufmerksamkeit auf das Aussehen des Cytoplasmas und der 
Chromosomen an fixierten und gefärbten Dauerpräparaten. 

In der Cytologie wurden bisher Photographien mit infraroten Strahlen 
sehr wenig verwertet. BERTRAND (3) mit seinen Mitarbeitern benützte 
bei der Mikrophotographie infrarote Strahlen, und zwar für das cytolo- 
gische und histologische Studium der Nierenkanälchen und der patho- 
logischen Vorgänge in ihnen. Es gelang ihnen, bestimmte Einzelheiten 
aufzufinden, die bei normalem Mikroskopieren fixierter gefärbter Prä- 
parate überhaupt nicht kenntlich waren, so die besonders feinen Plasma- 
und Kernstrukturen und die Ansammlungen von Mitochondrien. Sie 
veröffentlichten auch (3) eine Reihe sehr schöner Mikrophotographien, 
denen leider die Normalphotographien zum Vergleich nicht beigegeben 
waren. PREISSECKER (15) benützte bei der Mikrophotographie mit Er- 
folg infrarote Strahlen zum Studium der Krebsbeulen ; denn die Mitosen, 
die sich früher nur als ganz unbestimmbare Anhäufungen zeigten, wurden 
jetzt ganz deutlich. Angaben über Chromosomen und ihre Strukturen 
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in infrarotem Lichte gibt es bis jetzt überhaupt nicht. Daher faßte ich 
den Entschluß, mich mit dieser Frage zu beschäftigen. Die Beobachtung 
und das Photographieren lebender Chromosomen sind bei starker Ver- 
größerung technisch absolut unmöglich; denn erstens wäre es riesig 
schwierig, bei starker Vergrößerung im Sehfeld irgendeine Teilungsfigur 
in einer lebenden Zelle, sei es nun in einer Pollenmutterzelle oder in 
Zellen eines jungen Trichomes, einzustellen, und dann wäre das Photo- 
graphieren wegen der langen Exposition, die bei Benützung infraroten 
Filters unausbleiblich ist, unmöglich. Denn im Verlaufe dieser Expo- 
sition würde sich das Aussehen der Teilungsfigur verändern. Man muß 
sich daher auf das Studium fixierter Dauerpräparate beschränken. In 
diesem Falle setzen wir uns allerdings der Gefahr aus, daß wir nicht 
die Originalstruktur bekommen, welche die lebenden Chromosomen hatten, 
sondern ein Artefakt, das durch das Fixieren entstanden ist. MARTENS 
(10), der Beobachtungen an lebenden Zellen anstellte und den Vorgang 
der Fixierung unter dem Mikroskop verfolgte, hat aber festgestellt, daß 
eine geeignete Fixierungsflüssigkeit nichts Neues hervorbringt, sondern 
die schon bestehende Struktur nur noch schärfer macht. Für meine Ver- 
suche benützte ich nur erwiesenermaßen ausgezeichnete Fixiermischungen : 
BELLING, NAWASCHIN und Nemec II, so daß die Wahrscheinlichkeit der 
Artefakte auf den Präparaten, die dabei benützt wurden, sehr klein war. 
Es ist übrigens nicht meine Absicht, auf Grund der Ergebnisse, die ich 
durch das Photographieren mit infraroten Strahlen erzielte, irgendwelche 
Schlüsse zu ziehen, welche die Chromosomenstruktur betreffen. Ich will 
sie nur ganz kurz mit den hauptsächlich schon bestehenden Ansichten 
vergleichen. 

Obwohl die infraroten Strahlen viel leichter den Stoff durchdringen 
als die sichtbaren Strahlen, die manche Stoffe, welche von den infraroten 
Strahlen durchdrungen werden, überhaupt nicht durchdringen, was von 
vielen Autoren bei der Makrophotographie festgestellt wurde und auch 
unsere Mikrophotographie voll und ganz bestätigt hat (13, 14), habe 
ich der Arbeit mit gefärbten Präparaten den Vorzug gegeben, und zwar 
mit einem möglichst stark deckenden Farbstoff gefärbten, wie z. B. mit 
HEIDENHAINs Hämatoxylin. Man konnte annehmen, daß es bei der 
bedeutenden Durchlässigkeit, die die ungefärbten Chromosomen schon 
für normale sichtbare Strahlen zeigen, keinen positiven Erfolg hätte, 
sie in infrarotem Lichte zu photographieren, abgesehen davon, dali auf 
ungefärbten Präparaten die entsprechende scharfe Einstellung der Tei- 
lungsfigur mit merklichen Schwierigkeiten verbunden wäre. Nichts- 
destoweniger führte ich eine Probe mit Chromosomen durch, die mit 
„Rubin S' rot gefärbt waren, die bei Benützung eines infraroten (ja 
auch schon roten) Filters einem Versuche mit überhaupt nicht gefarbien 
Chromosomen gleichkommt. Das Ergebnis war nach Erwarten negativ. 
Weil die infraroten Strahlen Objekte, die mit Hämatoxylin gefärbt sind, 
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teilweise durchdringen, läßt sich erwarten, daß beim Photographieren 
vielleicht gewisse Strukturen hervortreten, die bei ungefärbten Objekten 
für gewöhnliches Licht durchaus durchlässig sind und daher nicht photo- 
graphiert werden konnten. Das Hämatoxylin läßt aber die sichtbaren 
Strahlen sozusagen überhaupt nicht durch, so daß die Objekte struktur- 
los und schwarz erscheinen. Ich wählte daher auf einigen meiner Präpa- 
rate gewisse Phasen somatischer und meiotischer Teilungen, die mir für 
das Photographieren bei sehr starker Vergrößerung geeignet schienen. 
Es wurden Präparate verschiedener Objekte ausgewählt (allerdings mit 
genügend großen Chromosomen), verschieden fixiert, durchweg aber 
stark mit HEIDENHAINS Hämatoxylin gefärbt. Photographiert wurde 
mit Zeissapparatur nach HEGENER; als Lichtquelle. diente eine Projek- 
tionslampe Wotan Nitra 400 W, die bis zum höchsten Grade erhitzt 
wurde. Alle Blenden (der Apparatur und auch des Mikroskops) wurden 
geöffnet. Zeissobjektiv Apo H. I. 120, Zeissokular K 20, der Auszug des 
Balgens 25 cm. Zusammen gewährt dies eine 3000malige Vergrößerung. 
Es wurde ein infraroter Zeissdoppelfilter benützt. Die ausgesuchte Stelle 
wurde zuerst immer ohne Filter auf orthochromatischer Isolarplatte 
Gevaert Chromosa Anti-halo photographiert und dann dieselbe Stelle 
bei gleicher Verschärfung auf einer Platte Agfa Infrarot 810 nach Ein- 
lage eines infraroten Filters aufgenommen. Die Exposition wurde aller- 
dings 30mal verlängert (die Mehrzahl der Aufnahmen ohne Filter wurden 
30 Sek. exponiert, mit infrarotem Filter 1/, Stunde). Entwickelt wurde 
mit dem gewöhnlichen Metolhydrochinonentwickler 21/, Min. (die Auf- 
nahmen auf infraroten Platten bei absoluter Dunkelheit). 

Einige der gewonnenen Aufnahmen wurden für die Wiedergabe aus- 
gewählt. Auf der linken Seite (ungerade Zahlen) befinden sich immer die 
Aufnahmen ohne Filter auf Gevaertplatte, auf der rechten Seite (gerade 
Zahlen) die Aufnahmen mit infrarotem Filter auf Platte Agfa 810. Auf 
den Abb. 1—8 sind somatische mitotische Phasen verschiedener Pflanzen 
wiedergegeben. Abb. 1 und 2 bringen die Ansicht von oben einer somatischen 
Aquatorialplatte aus dem Meristem eines jungen Staubbeutels von Lilium 
martagon, der nach der BELLINGschen Anleitung fixiert wurde. Abb. 3 
und 4 stellen die somatische Anaphase einer Wurzelzelle von Vicia faba 
dar ; fixiert mit einer Nawascuinschen Mischung. Zum Vorschein kommen 
hier die Anhängsel der Chromosomen, die denselben Charakter zeigen wie 
die Chromosomen selbst. Abb. 5 und 6 veranschaulichen eine spätere 
somatische Telophase einer Wurzelspitze von Vicia faba; fixiert nach 
NawascHIn. Auf Abb.7 und 8 ist von der Seite die somatische Meta- 
phase aus dem Meristemteil einer jungen Samenanlage des Erythronium 
dens canis photographiert; fixiert mit Nawascuinscher Mischung. 

Allgemein kann man feststellen, daß das Cytoplasma mit Hämatoxy- 
lin gefärbt, das auf einer normalen Photographie grau erscheint, eine große 
Anzahl infraroter Strahlen durchläßt, so daß es auf diesen Aufnahmen 
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ganz farblos erscheint, wodurch die in ihnen liegenden Teilungsfiguren 
viel deutlicher hervortreten. Es ist interessant, daß auch der Phragmo- 
plast die infraroten Strahlen vollkommen durchläßt (s. Abb. 5 und 6); ja 
sogar die sich zwischen den Tochterzellen bildende Scheidewand, die auf 
einer Normalaufnahme sichtbar ist, verschwindet auf einer Aufnahme 
mit infraroten Strahlen vollkommen. Die Chromosomen selbst treten auf 
infraroten Aufnahmen viel plastischer hervor und erscheinen immer so, 
als ob sie einen dunklen Rand hätten, während das Innere sich optisch 
leer zeigt. Denselben Charakter haben auch die einzelnen knotigen An- 
schwellungen der meiotischen Chromosomen im Diplotenstadium, auch 
die Gemini in der Diakinese und die Chromatinfäden in der Synapsis. 

Bevor wir erwägen, warum sich die Chromosomen so zeigen, wollen 
wir erst sehen, welche Ansichten über ihre Struktur herrschen. Die 
Meinungen verschiedener Forscher gehen bis jetzt ziemlich auseinander. 
Die meisten Strukturen, die an fixierten Objekten beschrieben wurden, 
halten viele für Artefakte, obwohl das nicht in allen Fällen so sein muß. 
Grundsätzlich können wir 3 Fälle unterscheiden. Entweder sind die 
Chromosomen vollkommen gleichartig ohne jedweden Unterschied in der 
Strahlenbrechung, also ohne sichtbare Strukturen. Als solche zeigen sie 
sich auf manchen fixierten und gefärbten Präparaten, und so erscheinen 
sie meistens auch lebend und auch auf Photographien mit ultravioletten 
Strahlen (N&mec, 12). Sonst läßt sich ein gleichartiges inneres, stärker 
strahlenbrechendes Mark unterscheiden (YAMAHA, 19), worin sich auch 
eine Vacuolisation entwickeln kann (N&£mec, 11), und zwar der Rand- 
schicht, die das Chromosom umhüllt. Dieser Ansicht hat schon im Jahre 
1899 N&mec (11) deutlich Ausdruck verliehen, als er sich mit der Beein- 
flussung der Zellteilung durch Plasmolyse oder Chloroformdämpfe be- 
faBte. Er sagt: , Ich bin-der Meinung, daß durch Chlorofor inierung oder 
durch Plasmolyse irgendwelche Spaltung der Stoffe, z. B. in den Chromo- 
somen, hervorgerufen wurde. Das Wasser, welches in genügender Menge 
vorhanden ist, löst einen Stoff auf, die Lösung konnte aber nicht heraus- 
diffundieren, weil das Chromosom die Eigenschaften der Semipermeabili- 
tät zeigt und bildet daher an den Stellen der geringsten Kohäsion eine 
Vacuole. Aus der regelmäßigen Lagerung dieser Vacuolen in den Chro- 
mosomen muß man auf eine Regelmäßigkeit der Kohäsionsverhältnisse 
in ihnen schließen. Die Chromosomen sind demnach an der Peripherie 
zäher als im Innern und das entspricht den Verhältnissen des Cyto- 
plasmas. Daß es sich hier nicht um Erscheinungen einer beschränkten 
Quellungsfähigkeit handeln kann, beweist der Umstand, daß sich die 
Vakuolen auch in den plasmolysierten Kernen oder Chromosomen bilden, 
denen das Wasser entzogen wird“ (NËMEc, 11, 8.56). Es ist nicht un- 
interessant, daß ein’ ähnlicher Charakter der Chromosomen auch an 
lebendem Material festgestellt wurde. So sagt YAMAHA: „Hier sei noch 
hinzuzufügen, daß der Pollenmutterzelle von Tradescantia in hetero- 


Planta Bd. 22. 46b 























Karl Hruby: 





690 


typischer Meta- und Anaphase eigentümlich strukturierte (metakolloi- 
dal ?) Chromosomen vorkommen (Abb. 8). Ein jedes besteht nämlich aus 
dem stärker lichtbrechenden Mark und der dunkler erscheinenden Rinden- 
partie“ (YAMAHA, 19, 8. 189). 

Nach der dritten Ansicht zeigen sich in den Chromosomen verschieden 
stärker färbbare Strukturen, die in dem weniger färbbaren Grundstoffe 
liegen. Schon in vivo scheinen die Chromosomen manchmal aus Absätzen 
zusammengesetzt zu sein, die sich durch Lichtbrechung unterscheiden 
(BELAR, 4). Manchmal zeigen sich auch an lebenden Zellen, hauptsäch- 
lich aber an fixierten Präparaten, stärker färbbare Körnchen, die hinter- 
einander gereiht sind und Chromomere genannt wurden. Viele Autoren 
halten sie für Artefakte, doch läßt sich die Wichtigkeit der Tatsache 
nicht leugnen, daß sich bei der Längsspaltung der Chromosomen auch 
die Chromomeren spalten und daß bei der Conjugation sich auch die 
entsprechenden Chromomeren aneinanderlegen (DARLINGTON, 5). — BEL- 
LING (2) erklärt sogar, daß diese Chromomeren aus einigen regelmäßig 
gereihten Chromiolen bestehen. Sehr häufig wird eine spiralige Phasen- 
struktur, genannt Chromonema, beschrieben. Diese spiralige Struktur 
hat an lebendem Material als erster BARANETZKY (1) beobachtet, später 
beschrieb eine solche hauptsächlich an fixierten Präparaten aus der Tier- 
und Pflanzenwelt VespovskY (18). Heute scheint diese Struktur für 
die Chromosomen von Tradescantia erwiesen zu sein, einerseits durch 
Vitalfärbung (Kuwapa, 9), andererseits durch Fixierung mit siedendem 
Wasser (SAKAMURA, 16). Neuere Forschungen über Chromonemastruktur 
und auch eine Diskussion dieses Problems bringen die Arbeiten von 
Kaurmann (6, 7, 8) und Suarr (17). 

Die dunkleren Konturen der Chromosomen auf den Aufnahmen, 
die mit infraroten Strahlen hergestellt wurden, sind nicht nur eine Er- 
scheinung, die durch irgendeine Brechung der Strahlen hervorgerufen 
wurden, denn dann müßten ja die Chromosomen ein dünnerer Stoff als 
das umgebende Cytoplasma sein, was, wie allgemein bekannt, nicht der 
Fall ist. Am wahrscheinlichsten ist es, daß die Chromosomen wirklich 
auf ihrer Oberfläche von einer festeren massigeren Randschicht umgeben 
sind, welche die Strahlen stärker absorbiert, als es die Markschicht tut. 
Dafür zeugt auch der Charakter der Vacuolisation beim Fixieren mit 
HNO,. Wie ich schon bemerkte, liegt es mir fern, eine Entscheidung 
in einer so schwierigen Frage, wie es die Struktur der Chromosomen 
ist, zu treffen; doch scheinen die Ergebnisse der Mikroaufnahmen mit 
infraroten Strahlen dafür zu sprechen, daß die Ansicht von der festeren 
Umhüllung der Chromosomen richtig ist. Das schließt allerdings die 
Chromomerenstruktur nicht aus, die sich auf einigen meiner Aufnahmen 
sehr deutlich gezeigt hat. Teilchen aber, welche die Fasern in der früheren 
meiotischen Prophase bilden, weisen denselben Charakter auf wie die 
schon differenzierten Chromosomen. 
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STOFFWECHSELPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN ÜBER 
DIE BLATTROLLKRANKHEIT DER KARTOFFELPFLANZE. 


Von 
JOHANNES HARTISCH. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. August 1934.) 
Einleitung. 

Die Blattrollkrankheit führt alljährlich zu lokal ungleichen, im ganzen 
aber recht erheblichen Ernteausfällen. Nach Esmarcu (7) geben erkrankte 
Stauden im extremen Falle nur 5% der Normalernte. Der dies bedingende 
verringerte Ansatz kleiner Knollen an kranken Stöcken ist eines der 
äußeren Kennzeichen der Krankheit, von denen noch die gerollten, hell- 
grünen Blätter und der sparrige, kümmerliche Wuchs des oft vorzeitig 
absterbenden Krautes genannt seien. Außerdem wurden auch histolo- 
gische und besonders physiologische Anomalien beschrieben. Eine zu- 
sammenfassende Darstellung über die Blattrollkrankheit der Kartoffel 
hat vor kurzem EsmarcH (7) gegeben. Aus unseren Untersuchungen 
haben wir alles Theoretische, insbesondere auch die uns sehr ungesichert 
erscheinende Virustheorie ausgeschlossen und uns auf solche konkreten 
stoffwechselphysiologischen Besonderheiten der kranken Pflanze be- 
schränkt, die unseres Erachtens für die Krankheit und deren Ätiologie 
wesentlich sind. 

I. Der Eiweißstoffwechsel. 

SCHWEIZER (37) sieht in der Blattrollkrankheit mit allen ihren Er- 
scheinungen die Auswirkung eines gestörten Eiweißhaushaltes der Kar- 
toffelpflanze. In den von ihm untersuchten kranken Pflanzen glaubte 
er wesentlich weniger Eiweiß als in gesunden der gleichen Entwicklungs- 
stadien nachweisen zu können. Die Mengen der bestimmten Kohle- 
hydrate zeigten das umgekehrte Verhältnis: Gesunde Knollen griffen 
beim Austreiben sehr schnell ihre Reservestärke an und behielten ihren 
Eiweißspiegel relativ lange Zeit unverändert bei, kranke dagegen ver- 
armten sehr bald an Eiweiß, weil sie die Stärke nur außerordentlich 
langsam zu hydrolisieren vermochten. Leider beruhen die Angaben 
SCHWEIZERs zum größten Teil nur auf mikroskopischen Befunden ; außer- 
dem fehlen quantitative Eiweißbestimmungen an Knollen ganz. Aus 
seinen Befunden folgert SCHWEIZER, daß die Entwicklung der kranken 
Pflanze vorwiegend auf Kosten der in der Mutterknolle gespeicherten 
Reserveproteine erfolgen müsse. Eine Mobilisierung der Stärke zu Gun- 
sten des Aufbaues der kranken Staude könne nur in dem Maße erfolgen, 
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als vorhandenes Eiweiß eine angebliche Wirkung als Schutzkolloid der 
Diastase ausüben kann. Mit den rein hypothetischen, zum großen Teil 
willkürlichen Erwägungen SCHWEIZERs brauchen wir uns nicht näher zu 
befassen. Sie stehen und fallen mit seiner Angabe, daß in der kranken 
Pflanze ein ausgesprochener Mangel an Eiweiß herrscht, dessen für die 
Pflanze schädigende Auswirkungen durch eine Zufuhr an Eiweiß kom- 
pensierbar sein sollen. Es ist aber schwer verständlich, wie die Pflanze 
einen artfremden, chemisch komplizierten Stoff, der ihr auf die doch 
immerhin robuste Art einer Injektion geboten wurde, zur Wiederher- 
stellung normaler physiologischer Vorgänge verwenden kann. Schon die 
Permeierfähigkeit und Assimilierbarkeit des Eiweißes lassen in gleichem 
Maße diese angebliche Wirkung als höchst fraglich erscheinen. 

Bei der Nachprüfung der Schweizegschen Angaben mußte ich, um 
vergleichbare Werte zu erhalten, die Analysenergebnisse auf Frischge- 
wicht beziehen (vgl. hierzu CAMPBELL, 2). Über die Untersuchungen 
SCHWEIZERs hinaus habe ich auch noch weitere N-Fraktionen in die 
Untersuchung einbezogen, um die Vergleichsmöglichkeit zwischen roll- 
kranken und gesunden Pflanzen zu erweitern. Das geschah mit den am 
hiesigen Institut gebräuchlichen Methoden: Die Untersuchungen auf Ei- 
weiß-N, Gesamt- und löslichen N wurden nach einer KJELDAHL-Ver- 
aschung durchgeführt. Präformierter Ammoniak wurde nach PREGL (27) 
bestimmt, eine zweistündige Verseifung mit 3%iger H,SO, ergab den 
Amidwert. Die Bestimmung des Basen-N erfolgte nach den Angaben 
von VICKERY (43) und der Anteil an «-Amino-N wurde nach VAN SLYKE 
(39) ermittelt. Dabei konnte durchaus kein Eiweißmangel in den kranken 
Organen festgestellt werden, weder in den Blättern noch in den Knollen 
und den jungen Sprossen. Vielmehr war ihr Eiweißgehalt sogar höher 
als in gesunden Pflanzenteilen mit Ausnahme der Blätter vom 31.5. 
(Tabelle 1). Aber auch hier kann man wenigstens von einem ausgeprägten 
Mangel nicht sprechen; denn der Eiweißgehalt der kranken Blätter liegt 
den auch zu anderen Zeiten beobachteten Werten nahe und erscheint 
nur niedriger, weil das gesunde Vergleichsmaterial in diesem Fall außer- 
gewöhnlich reich an Protein war. Bemerkenswert ist, daß am 1. 8., zu 
einer Zeit, in der die Mutterknollen der Mehrzahl der gesunden Stöcke 
schon in stärkste Fäulnis übergegangen waren, die noch weit besser 
erhaltenen Mutterknollen kranker Stauden l/,mal mehr Eiweiß ent- 
hielten als die gesunden. Diese Feststellung steht mit der angeblich 
erleichterten Mobilisierung des Reserveeiweißes in der kranken Knolle 
und seiner Verwendung im Baustoffwechsel im Widerspruch. 

Gegen die Annahme einer Energielieferung durch die Veratmung des 
Eiweißes sprechen die Zahlen der Ammoniak- und Amidgehalte. Bis 
zu diesen Bausteinen des Proteins herab müßte der Abbau ja erfolgen, 
um nennenswerte positive Wärmetönung zu ergeben. Nach SCHWEIZER 
müßten solche Vorgänge besonders bei der Entwicklung der Pflanze von 











694 Johannes Hartisch: Stoffwechselphysiologische Untersuchungen 


Tabelle 1. Stickstoffuntersuchungen. 
N-Gehalte in Prozent Frischgewicht. 


















































Sorte „Nieren“ „Alma“ „Alma“ „Alma“ 
Knollen 28. 2.] Knollen 10.5. | Knollen 23.5.] Keime 23. 5. 
krank | krank krank |gesund | krank | gesund 
eas ne 2s « va ‚203 | 0,191 | 0, 0,166 | 0,175 | 0,131 | 0,164 | 0,126 
Lôslicher N... . . . 0,184 0,217 | 0,196 ] 0,221 | 0,116 | 0,169 | 0,176 
a-Amino-N einschließlich 
EEE 0,079 | 0,125 | 0,093 | 0,094; — — — — 
ee ,006 | 0,005 | 0,002 | 0,008] — = — — 
SAME. ho wt 0,107 | 0,122 | 0,090 | 0,084 — = — = 
CP u 0,075 | 0,086 | 0,042 | 0,036} — - _ _ 
Sorte „Alma“ „Alma‘ „Alma‘ 
Blätter 31.5.] Blätter 1. 8. | Knollen 1. 8. 
krank krank d | krank |gesund 
re € crus 0,195 | 0,211 | 0,510 | 0,500 | 0,053 | 0,021 
Din 4 ns à 0, 0,022 | 0,058 | 0,058 | 0,110 | 0,014 
a-Amino-N einschließlich 
le 7 à 0,006 | 0,005 | 0,033 | 0,029 | 0,076 | 0,000 
Ammoniak-N . . . . . 0,006 | 0,006 | 0,002 | 0,001 | 0,005 | 0,001 
2-Amid-N ...... 0,007 | 0,006 | 0,022 | 0,003 | 0,019 | 0,014 
Basen-N . . . . . .. 0,000 | 0,000 | 0,021 | 0,021 | 0,046 | 0,000 




















Bedeutung sein. Aber gerade während dieser Periode läßt sich eine Ver- 
mehrung von Amid und Ammoniak in der kranken Pflanze nicht nach- 
weisen, sondern erst anfangs August, also während des Reifestadiums 
der Kartoffel, nachdem der Aufbau der neuen Pflanze längst beendet 
ist. Eine erhebliche Energielieferung aus dem Eiweißabbau ist eigentlich 
schon deshalb nicht zu erwarten, weil die Kartoffel zu den Amidpflanzen 
gehört, bei denen der im Verlaufe der Desaminierung freiwerdende 
Ammoniak sekundär zu Amid synthetisiert wird (RUHLAND und WETZEL, 
31). Zum Aufbau der hierzu nötigen Kohlenstoffgerüste der Amide 
werden Kohlehydrate herangezogen, so daß trotz erfolgter ,,EiweiBat- 
mung“ ein Verbrauch an Kohlehydraten nicht ausbleibt, anderenfalls 
ein Mangel an genügend Kohlehydratreserven zur NH,-Vergiftung führen 
müßte. Der Eiweißgehalt kranker Blätter ist zu hoch, um daraus einen 
Eiweißmangel abzuleiten. Er unterscheidet sich nur wenig von dem 
gesunder Blätter, übertrifft diesen sogar in einem Falle (1. 8.), und be- 
trägt das 8—10fache der löslichen N-Verbindungen sowohl im kranken 
als auch im gesunden Blatt. Jedenfalls fehlt jeder Anlaß, um eine In- 
aktivierung der Diastase im Blatt infolge Mangels an Eiweiß und der 
damit verbundenen kolloidalen Schutzwirkung anzunehmen. 

Nach den soeben mitgeteilten N-Befunden kann von einer Verknüp- 
fung des N- mit dem Kohlehydrathaushalt in der von ScHWEIZER ge- 
gebenen Deutung keine Rede sein. Es mag noch bemerkt werden, daß 
das zur Untersuchung herangezogene Material seiner Herkunft und den 
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gezeigten Krankheitssymptomen nach zweifellos typisch rollkrank war. 
Die Kartoffeln stammten aus dem Institut für Pflanzenkrankheiten der 
Staatl. Versuchs- und Forschungsanstalt Landsberg a. d. Warthe und 
wurden seit 1930 im Botanischen Garten der Universität Leipzig gezogen. 


II. Die Störungen im Kohlehydrathaushalt der kranken Pflanzen. 
1. Über die Kartoffelamylase. 

Nachdem die Untersuchung des Eiweißstoffwechsels kranker Pflanzen 
einen vom gesunden nicht so wesentlich abweichenden Verlauf gezeigt 
hat, daß er die Grundlage für irgendwelche Erklärung der beobachteten 
Schädigungen hätte bieten können, ergab sich eine Untersuchung des 
Kohlehydratstoffwechsels als nächste Aufgabe. Seit 1919 durch NEGER 
(22), QuUAnJER (30) und EsMARcH (6) eine Anhäufung der Assimilations- 
stärke im kranken Blut, die sog. Stärkeschoppung, als mechanische Ur- 
sache des Blattrollens angesprochen worden war, hat der Kohlehydrat- 
stoffwechsel kranker Pflanzen unter verschiedensten Gesichtspunkten 


Bearbeitung gefunden. 


Da es nicht mit Sicherheit gelingt, durch die sonst erfolgreichen Methoden eine 
Mobilisierung und Ableitung der Stärke aus Rollblättern zu Nr muß die 
Stärkeschoppung in einer ausgesprochenen Ableit h ung ihre Ursache 
haben. Deren Erklärung mit Hilfe der von QUANJER (29) soslitene nekroti- 
schen Veränderungen des Phloëms ist unseres Erachtens nicht befriedigend. Nach 
den Feststellungen OortwıJn BoTJEs (25) und Murpuys (21) erfolgt die Bildung 
solcher Nekrosen erst nach dem Auftreten des Blattrollens; die Phloömnekrosen 
wären dann nicht als primäre Ursachen, sondern eher als Folge der veränderten Funk- 
tionen im Blatt aufzufassen. Es sind weiterhin (Literatur 10, 33, 34, 37) eine Anzahl 
Nekrosen beschrieben worden, die keineswegs in Beziehung zur Blattrollkrankheit 
stehen. So bleibt als Ursache der Stärkeschoppung nur die Annahme einer irgendwie 
gestörten Stärkehydrolyse. Für sie ist ein Diastasemangel nicht verantwortlich 
zu machen; denn NEGER- (22) fand im Rollblatt mehr Amylase als im gesunden. 
Eine relativ hohe Aktivität des Fermentes aus kranken Blättern hat in vitro auch 
SCHWEIZER (36) nachgewiesen. Die Möglichkeit einer intrazellulären Inakti- 
vierung durch Zucker, dessen Anhäufung gelegentlich in Rollblättern festgestellt 
worden war (SCHWEIZER, 37), ist ebenfalls erörtert worden. Die Zuckermengen, 
die SCHWEIZER in rollkranken Blättern und Knollen fand, lagen jedoch weit 
unterhalb der Konzentrationen, bei denen man eine Hemmung der diastatischen 
Kraft durch Zuckerkonzentrationen beobachtet hat. 


Haben frühere Untersuchungen über die Amylase rollkranker Kar- 
toffeln die Ursachen der Störung der Stärkehydrolyse noch nicht klar- 
stellen können, so wiesen die Arbeiten über andere Pflanzenamylasen, 
besonders über die des Malzes, neue Wege für die Prüfung der Kartoffel- 
amylase. Wertvoll für unser Problem sind vor allem die Arbeiten zur 
Frage der sog. Zweienzymtheorie der Diastase. ERIK OHLSSON (24) bringt 
nämlich auf Grund einwandfreier Versuche den Beweis, daß in der Amy- 
lase des Malzes zwei Fermente vorhanden sind; eine Tatsache, die bereits 
aus den früheren Arbeiten von SABALITSCHKA und Mitarbeitern (32) 
hätte abgeleitet werden können. Die Wirkung beider Komponenten 

















696 Johannes Hartisch: Stoffwechselphysiologische Untersuchungen 


beschränkt sich aber keinesfalls auf bestimmte Spaltprodukte der Stärke, 
wie das zuerst von WIJSMANN (46) angenommen worden war, sondern 
beide vermögen Stärke selbst anzugreifen und zu Maltose abzubauen. 
Die sog. Dextrinogenamylase besitzt indes offenbar größere Affinität zur 
Stärke als zu deren Spaltprodukten. Infolgedessen wird die Stärke unter 
Anhäufung von Dextrinen gespalten. Diese letzteren werden in größerem 
Ausmaß erst nach völligem Verschwinden der Stärke weiter abgebaut. 
Im Gegensatz hierzu greift die sog. Saccharogenamylase die Dextrine 
leichter an als die Stärke; daher treten hierbei die Dextrine im Ferment- 
ansatz stark gegen Maltose zurück. 

Außer diesen beiden verschiedenen Wirkungsmechanismen, die OHLs- 
son mit Hilfe der Jodreaktion nach WoHLGEMUTH (47) und durch os- 
motische Messungen an den jeweils gebildeten Körpern nachwies, fand 
Oxzssox für beide Amylasetypen noch andere bedeutungsvolle Unter- 
schiede: So besitzen sie voneinander abweichende p;;-Optima; und zwar 
die Saccharogenamylase zwischen py = 4,0 bis py = 5,75, dagegen 
die Dextrinogenamylase zwischen py = 5,5 und py = 6,0. Als besondere 
Eigenart der beiden Amylasetypen ist ferner ihre Zugehörigkeit zu den 
von Kun (17) charakterisierten «- und f-Amylasen anzusehen. Die 
Dextrinogenamylase des Malzes bildet als «-Amylase «-Maltose, die Sac- 
charogenamylase ist eine ß-Amylase und führt schließlich zur B-Maltose. 

Das ausschließliche Vorkommen der Saccharogenamylase in der ruhenden 
Gerste (NORDH und OHLsson, 23) gestattet die Prüfung der Kinetik einer natür- 
lichen ß-Amylase. Diesen methodischen Vorteil hat VAN KLINKENBERG (15) in 
einer Untersuchung benutzt und ist dabei zu denselben Ergebnissen wie OHLSSON 
gekommen, die im übrigen auch von EpreELpT, NORDH und SWAETICHIN (5) be- 
stätigt werden konnten. 

a-Amylasen kommen frei von B-Amylasen, wenn auch nicht in grünen 
Pflanzen, so doch in Bakterien, Pilzen und Tieren vor. Die allermeisten 
diastatischen Fermente der höheren Pflanzen sind jedoch Gemische aus 
beiden Amylasekomponenten in wechselndem Mengenverhältnis. In ihnen 
können sich unabhängig voneinander beide Komponenten gleichzeitig an 
der Stärkehydrolyse beteiligen. Als solches Gemisch erwies sich auch 
die Amylase der Kartoffel. Ihre Untersuchung fand neuerdings unter 
den Gesichtspunkten statt, die der Nachweis der beiden Diastasevari- 
anten im Malzferment gezeigt hatte. So führen BORCHARDT und PRInGs- 
HEIM (1) Versuche an, die dafür sprechen, daß in der Kartoffelamylase 
die Saccharogen- über die Dextrinogenamylase überwiegt. Jedoch ist das 
Verhältnis «- zu 8-Amylase in der Kartoffel kleiner als im Malz. Dieser 
Angabe ist vielleicht besondere Bedeutung beizumessen, wenn gezeigt 
werden kann, daß eine solche Verschiebung der Komponenten gegen- 
einander Hand in Hand mit dem Auftreten der Stärkeschoppung in roll- 
kranken Kartoffelpflanzen geht. Über die Saccharogenamylase der Kar- 
toffel liegen weiter einige Untersuchungen Dogys (3, 4) und seiner Schüler 
vor, die sich vornehmlich mit der Wirkung von Salz-Ionen auf das Ferment 
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beschäftigen. Untersuchungen über die dextrinierende Komponente 
der Kartoffeldiastase im Zusammenhang mit der Blattrollkrankheit der 
Kartoffel sind bisher noch nicht bekannt geworden. Die fehlenden Be- 
ziehungen zwischen Blattrollkrankheit und Eiweißstoffwechsel haben uns 
veranlaßt, den Kohlehydratstoffwechsel der blattrollkranken Kartoffel- 
pflanze mit allen in seinem Verlaufe entstehenden Hydrolyseprodukten 
zu untersuchen. Die bisherigen Untersuchungen beschränken sich nur 
auf eine mengenmäßige Feststellung reduzierender Zucker in der Pflanze 
ohne Rücksicht auf deren Natur (CAMPBELL, 2; THUNG, 41). 

Die an sich schon unzuverlässige Reduktionsmethode konnte um so 
weniger zu befriedigenden Ergebnissen führen, als sie über die einzelnen 
Phasen des Kohlehydratstoffwechsels überhaupt nichts auszusagen er- 
laubt. Mit Hilfe der von LEHMANX (18) und KERSTAN (13) im Leipziger 
Botanischen Institut ausgearbeiteten Methoden wurden die wichtigeren 
im Versuchsobjekt vorhandenen Zucker auf Grund ihrer verschiedenen 
Adsorbierbarkeit an Kohle getrennt und ihre Menge durch Vergärung 
bestimmt. Hierbei ergab sich eine wichtige Beobachtung: Die Summe 
der getrennt bestimmten Zucker lag stets unter der auf gleichem Wege 
ermittelten Gesamtmenge der vergärbaren Kohlehydrate. Dieses Defi- 
zit konnte nicht als Folge analytischer Fehler erklärt werden, da die 
angewandte Methode selbst die bei den sonst üblichen Bestimmungen 
der Reduktionsfähigkeit der Zucker beobachteten Fehlerquellen vermei- 
det und andererseits auch durch ihre vielfach erwiesene Sicherheit eine 
Täuschung ausschließt. Es blieb als Erklärung nur die Möglichkeit, daß 
eine vergärbare Fraktion an der bei der Trennung der Zucker verwendeten 
Kohle adsorbiert blieb. Der fragliche Körper mußte sich also durch 
stärkere Adsorption vor den anderen Zuckern auszeichnen. Diese 
Überlegung lenkte die Aufmerksamkeit auf die im Verlauf der Stärke- 
hydrolyse entstehenden Dextrine, deren Mengen von der Art der wirk- 
samen Diastasekomponente abhängig sein mußten. Die quantitative Be- 
stimmung der Dextrine erforderte die Ausarbeitung der im folgenden 
beschriebenen Methode !. 

2. Methodischer Teil. 
A. Die Bestimmung der Dextrine. 

Quantitative Methoden zur Bestimmung der Dextrine waren schon 
bekannt; sie wurden hin und wieder zu ihrer Bestimmung in Pflanzen 
angewandt. Im allgemeinen begnügte man sich mit einer qualitativen 
oder doch nur annähernd mengenmäßigen Erfassung der Dextrine auf 
Grund der Jodfärbung. 


Die zur chemischen Bestimmung der Dextrine wünschenswerte Isolierung aus 
Lösungen ist auf verschiedenste Weise versucht worden. Bei den geringen Mengen 
von zu bestimmenden Dextrinen versagt die Alkoholfällungsmethode wegen der 


1 Für wertvolle Ratschläge dazu sei Herrn Prof. Dr. K. Werzeu besonders 
gedankt. 
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noch zu großen Alkohollöslichkeit der Dextrine vollkommen (GROSSFELD und 
Horzarz, 11). Dieser Gefahr wird auch FRANQUET (9) nicht ganz entgehen 
können, der das Pflanzenmaterial erst mit Alkohol behandelt, um die Zucker zu 
extrahieren, dann mit Eiswasser die Lösung der Dextrine vornimmt und im Rest 
schließlich die Stärke bestimmt. Für die vorübergehende Fällung der Dextrine 
durch Alkohol gelten die von GrossFELD und HOLLATZ gemachten Einwände. 
Eine mechanische Abtrennung der Dextrine durch Ultrafiltration von den klei- 
neren Molekülen der Zucker stößt auch auf Schwierigkeiten, weil einerseits die 
Dextrine hinsichtlich ihrer Molekülgröße erhebliche Unterschiede aufweisen, und 
zum anderen gefährdet das langsame Arbeiten bei der Ultrafiltration die Kohle- 
hydratlösungen auch bei niederen Temperaturen durch unerwünschte Infektion. 
In der Tat hat auch SILBEREISEN (38) durch Ultrafiltration eine quantitative 
Trennung des Dextrins nicht einmal von Maltose erreichen können. Die unscharfe 
Grenze der Molekülgröße zwischen Stärke und Dextrin muß für die Trennung 
beider Stoffe aus Pflanzenauszügen durch Ultrafiltration noch viel größere 
Schwierigkeiten bereiten, weil hier ja noch zahlreiche Kolloide von Nichtkohle- 
hydratnatur das Verfahren stören. 

Diese störenden Körper einschließlich der kolloiden Stärke entfernen Gross- 
FELD und HozLaTz durch Adsorption an einen Niederschlag, den sie aus Zink- 
azetat und Kaliumferrozyanid in der auf ihren Dextringehalt zu untersuchenden 
Lösung erzeugen. Das Dextrin und die Zucker sollen dabei quantitativ in Lösung 
bleiben. Die Trennung der Zucker vom Dextrin bleibt aber trotzdem wieder ebenso 
problematisch wie bei den bereits genannten Methoden der Fällung mittels Alkohols 
und der Ultrafiltration. 

Des weiteren hat man eine Trennung der Dextrine von Zuckern durch Ver- 
gärung der letzteren versucht. Dabei ist jedoch zu beachten, daß die Dextrine selbst 
vergärbar sind, sofern sie in die Reaktionsphase der Gärungsfermente permeieren 
(OPPENHEIMER, 26). Der Gärerfolg muß infolgedessen in hohem Maß vom ver- 
wendeten Fermentpräparat abhängig sein (STAIGER und GLAUBIrTrz, 40). Eine 
Ausnahme macht nur das sog. Grenzdextrin, das nicht gärfähig ist, aber auch für 
eine reduktionsmäßige Bestimmung wegen der fehlenden reduzierenden Wirkung 
nicht geeignet ist. Da weder Vergärung und Ultrafiltration noch Alkoholfällung 
eine Trennung kleiner Dextrin- und Zuckermengen ermöglichen, sollen im folgenden 
unsere eigenen Bemühungen um eine brauchbare und zuverlässige Methode zur 
Erreichung dieses Zieles dargelegt werden. 


B. Die eigene Methode. 

1. Die Entfernung der Dextrine durch ihre Adsorption an Kohle. 

Die Beobachtung der Jodfärbung, wie sie WOHLGEMUTH (47) zur 
Feststellung des Dextrinierungsgrades im Verlaufe einer Amylolyse emp- 
fiehlt, wird bei der Verwendung von pflanzlichen Preßsäften durch deren 
Eigenfarbe meist empfindlich gestört. Um diese zu entfernen, wurden 
die Ansätze nach der Einwirkung amylolytisch wirksamer Preßsäfte auf 
Stärkelösungen mit Kohle behandelt, wobei nicht nur die Farbstoffe 
an die Kohle adsorbiert wurden, sondern auch die Stärke und die gebil- 
deten Dextrinstufen. Alle Ansätze zeigten nämlich an Stelle der zu er- 
wartenden violetten eine einheitlich gelbe Farbe, selbst dann, wenn eine 
vollständige Hydrolyse der Stärke noch nicht erfolgt sein konnte. Ver- 
suche mit reinen Stärke- bzw. Dextrinlösungen bestätigten unsere An- 
nahme, daß diese Körper an Kohle adsorbiert werden. 
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Nach Schütteln mit Kohle zeigte das Filtrat einer 0,2%igen Stärkelösung 

gelbe, das einer 2%igen violette Farbe. Nach abermaliger Kohlebehandlung hatte 

dieses Filtrat auch gelbe Farbe nach Jodzusatz. Ebenso besaß das Filtrat einer 

z he ay Dextrinlösung nach zweimaliger Kohlebehandlung nach Jodzusatz gelbe 
arbe. 

Diese Feststellung erschien für eine Abtrennung des Dextrins aus 
Kohlehydratgemischen von um so größerer Bedeutung, als bei der Be- 
handlung einer Zuckerlösung mit gereinigter Kohle keiñe den weiteren 
Reaktionsverlauf störenden Ionen zugeführt werden müßten. Diese 
Trennungsmöglichkeit mußte daher auf ihre analytische Anwendbarkeit 
geprüft werden. Die zur vollständigen Adsorption nötigen Kohlemengen 
sind natürlich abhängig von der Menge des anwesenden Dextrins und 
der Stärke. Als Normalmodus kann gelten, daß eine zweimalige Be- 
handlung mit je 200—250 mg Kohle zur Adsorption von 100—150 mg 
dieser Kohlehydrate genügt. Diese Feststellung wurde mit Hilfe der 
Jodreaktion gemacht, die, wie auf Stärke, so auch auf Dextrin sehr 
empfindlich ist: noch 1 mg Dextrin wird in 100 cem Flüssigkeit durch 
eine hellrote Farbe angezeigt. Daß auch durch Jod nicht mehr färb- 
bare Dextrinstufen an Kohle adsorbiert werden, kann an der Salzsäure- 
hydrolyse eines solchen Kohlefiltrates gezeigt werden: das Dextrin aus 
25ccm einer 1%igen Dextrinlösung wurde in zweimaliger Behandlung 
an 1000 mg Kohle adsorbiert. Das hydrolysierte Filtrat hatte einen 
Reduktionswert, der 0,14 mg Glukose entsprach, d.h. eine Reduktion 
von 0,056% . 


2. Die Bestimmung der Deztrine. 

a) Durch direkte Hydrolyse der Adsorptionskohle. Zur Bestimmung der adsor- 
bierten Dextrine wurde zunächst versucht, diese zu hydrolysieren und so gleich- 
zeitig die Elution der Spaltprodukte zu bewirken. Dabei gaben wir einer Säure- 
hydrolyse gegenüber einer fermentativen Spaltung den Vorzug, da die Kohle 
erwiesenermaßen die Fermentaktivität außerordentlich herabsetzt. Eine 24stündige, 
bei 70°C in 2,5%iger Salzsäurek tration durchgeführte Hydrolyse des adsor- 
bierten Dextrins ergab die 

















nebenstehenden Werte: Tabelle 2. Säurehydrolyse der an Kohle 
Die Hydrolyse nd 0. adsorbierten Deserine. 
tionskohle führte also nicht zu 
vi “ Reduktions- 
brauchbaren Werten. Eee a ER MI den” IGefundenes 
b) Durch Elution der ——— un 
Dextrine von der Kohle. z nem Eu, ma 
Es muBte deshalb vor der — 
Bestimmung eine Elution 0,10 17,6 0,44 2,5 
der Dextrine von der Koh- 0,05 8,8 0,36 4,1 











le versucht werden. Die 

bindenden Kräfte zwischen beiden sind aber so stark, daß die Ober- 
flächenspannung von z. B. Essigsäure gegen Wasser mit 60—70 und auch 
von Äther mit 10 nicht zu einer Abdrängung des Dextrins ausreicht. 
Diese gelingt aber mit Amylalkohol, dessen Oberflächenspannung gegen 
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Wasser nur 4—5 beträgt. Die Verwendung des Amylalkohols bietet 
außerdem vor anderen in Frage kommenden Stoffen — Kresylsäure (3,9), 
Kresol (4,28) — den bei einer Zuckerbestimmung wesentlichen Vorteil, 
daß er verhältnismäßig leicht wieder entfernt werden kann; denn die 
Gegenwart chemischer Agentien, die während des Verfahrens angewandt 
werden, könnte zu unliebsamen Störungen der Hefetätigkeit bei Be- 
stimmung des Zuckergehaltes durch Gärung führen. 

Als günstigste Versuchstechnik für die Elution erwies sich folgende. Die Ad- 
sorptionskohle wurde einschließlich des Filters in 25 com Wasser aufgeschwemmt 
und mit 10cem Amylalkohol in einem Erlenmeyerkolben kräftig geschüttelt. 
Dann wurde durch einen Büchnertrichter abgesaugt und mit amylalkoholhaltigem 
Wasser nachgewaschen. Die Entfernung des Amylalkohols aus dem Filtrat durch 
Verdampfen auf dem Wasserbade ist sehr zeitraubend. Eine Abkürzung durch 
Erhitzen auf freier Flamme ist nicht empfehlenswert, weil besonders gegen das 
Ende der Alkoholvertreibung die Flüssigkeit stark stößt und spritzt, was leicht 
zu Verlusten führt. Erfolgreich erwies sich aber das Ausschütteln der Elutions- 
flüssigkeit mit Äther im Scheidetrichter. 


Tabelle 3. Elution der Dextrine durch Amylalkohol. 














Dextrin 0,02% 0,1% 0,1% 0,1% 0,1% 0,1% 0,1% 
4,40! 20,20 21,90 16,00 19,20 20,80 21,30 
1. Eluat 1,48 1 7,56 7,08 4,40 5,30 6,30 8,16 
2. ” 0,69 1,80 1,68 3,69 4,20 4,28 2,64 
3. „ _ _ 1,04 1,40 1,92 1,04 1,24 
4. ” ._ — _ — 0,76 0,90 0,72 
5 = — — — — — 0,33 
2,17 9,36 9,80 9,49 12,18 12,52 13,09 

Eluiert in % 49,4 46,4 44,6 59,3 63,2 60,0 61,5 




















1 Reduktionswerte des Dextrins in Milligramm Glukose. 


Durch mehrmalige Behandlung der Adsorptionskohle auf die be- 
schriebene Weise kann man (Tabelle 3) nicht unerhebliche Mengen an 
Dextrinen eluieren. Nach viermaliger Elution sind 60—63% des ge- 
samten Dextrins wiederzufinden. Diese Sätze würden sich, wie aus den 
Dextringehalten der 4. und 5. Eluate ersichtlich ist, durch weitere Elu- 
tionen nur unwesentlich steigern lassen. Als besonders störend würde 
sich außerdem die mit jeder Elution wachsende Flüssigkeitsmenge bei 
der Dextrinbestimmung bemerkbar machen, da bei steigender Ver- 
dünnung auch die Fehlergrenze erweitert wird. Trotz der geringen 
Schwankungsbreite, die für eine annehmbare Sicherheit der Bestimmung 
spricht, macht jedoch das unbequeme Arbeiten mit Amylalkohol und 
die langwierige Elution das Verfahren zu einer quantitativen Bestimmung 
der Dextrine, besonders bei Serienuntersuchungen, ungeeignet. 

c) Die indirekte Bestimmung der Dextrine. Zeitliche Vorteile gegenüber 
der Bestimmung der Dextrine durch ihre Elution bietet dagegen die fol- 
gende Differenzmethode. Eine Elution läßt sich durch sie bequem umgehen. 
Die Differenz zwischen dem Gesamtkohlehydratgehalt aliquoter Teile einer 
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Kohlehydratlösung vor und nach einer Behandlung mit Kohle unter Be- 
dingungen, bei denen wohl die Dextrine, nicht aber die übrigen Zucker an die 
Kohle gebunden werden, würde den Gehalt der Lösung an Dextrinen an- 
geben. Aus bereits dargelegten Gründen wurde die biologische Methode der 
Zuckerbestimmung durch Vergärung angewendet. Die Lösungen wurden 
deshalb mit Hefe vergoren und die entstandene Gärungskohlensäure als 
Maß für die vergorenen Zucker benutzt. Für die Angreifbarkeit der 
Dextrine durch Hefe gilt das auf S. 698 Gesagte. Nicht vergoren wird 
das Grenzdextrin; denn WEIDENHAGEN und Wo tr (45) gewinnen es 
nach energischer fermentativer Stärkehydrolyse und mehrmaliger Ver- 
gärung der gebildeten Zucker. Sein Aufschluß könnte durch eine Salz- 
säurehydrolyse vor der Vergärung der Dextrine erfolgen, wodurch man 
einen Bestandteil der Dextrine, der etwa !/, der Gesamtdextrine aus- 
macht, in die Analyse einbeziehen würde. Aber einerseits schließt eine 
derartige HCI-Hydrolyse viele Ursachen zu Fehlermöglichkeiten in sich 
(KERSTAN, 13), andererseits erscheint die Notwendigkeit eines derartigen 
Aufschlusses des Grenzdextrins fraglich, da seine Bildung nur in vitro 
beobachtet wurde. In der Pflanze dagegen wird der Stärkeabbau offen- 
bar so gesteuert, daß sich dieser Körper nicht anhäuft. Seine Entstehung 
in der pflanzlichen Zelle wäre auch schwer verständlich. 

Außerdem ist in bezug auf das Grenzdextrin noch ein anderes zu 
bedenken. ALEKSANDER TycHowsky stellt in einer Untersuchung (42) 
über die Nachwirkung der Amylase bei der Verzuckerung der Stärke 
eine Aktivierung der Verzuckerung des Grenzdextrins durch Extrakt- 
stoffe aus Hefezellen fest. Bestimmt man die Zucker in einem Auszug 
aus frischem Pflanzenmaterial, in dem sich ja stets Diastase befindet, 
durch Hefegärung, so wären auch die Bedingungen für eine solche Nach- 
wirkung gegeben. -Ein Co-Ferment der Diastase ist auch vor einiger 
Zeit von PRINGSHEIM (28) und WALDScHMIDT-LEITZ und Purr (43) 
angegeben worden. Dem widersprachen jedoch van KLINKENBERG (16) 
und auch WEIDENHAGEN und WoLr (45). Diese schrieben die angeb- 
liche Wirkung der Hefe auf Grenzdextrin der in Hefe stets vorhandenen 
a-Glukosidase zu, die die Maltose in Glukose spalte und so eine Erhöhung 
des Reduktionswertes bewirke. PRINGSHEIM glaubte jedoch diese auf 
eine erfolgte Grenzdextrinspaltung zurückführen zu müssen. 


3. Das Verhalten der Zucker bei der Behandlung wäßriger Pflanzen- 
auszüge mit Kohle. 

Für die Trennung der Dextrine von den übrigen löslichen Kohle- 
hydraten ist das Verhalten der Zucker bei der Kohlebehandlung von 
Belang. LEHMANN (18), der eine Entfernung von Farbstoffen aus Pflan- 
zenauszügen durch Adsorption an Kohle erstrebte, untersuchte auch das 
Verhalten der Zucker zur Kohle. Er stellte dabei fest, daß der Verlust 
an Kohlehydraten durch die Adsorptionskraft der Kohle höchstens 1% 


Planta Bd. 22. 47 
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der vorhandenen Zuckermenge betrage, wenn man das Adsorbens tüchtig 
mit heißem Wasser auswäscht (a. a. O., S. 636). Wie KERSTAN (13) in- 
zwischen gezeigt hat, wird ein größerer Teil der Zucker an die Kohle 
adsorbiert. Vollständig werden davon die Maltose und eine Reihe Gluko- 
side erfaßt. Glukose, Fruktose und Saccharose werden zum Teil davon 
betroffen. Die Maltose kann durch Schütteln der mehrmals mit Wasser 
aufgenommenen Adsorptionskohle mit Äther zu etwa 85% eluiert 
werden, so daß ihr Anteil an den Gesamtzuckern wieder zu erfassen 
möglich ist. Das gleiche trifft auch für die mitadsorbierten Zucker 
Glukose, Fruktose und Saccharose zu: sie werden bei der Ätherbehand- 
lung vollständig von der Kohle eluiert. Die Glukoside dagegen bleiben 
quantitativ an der Kohle. Daß sie eine Störung bei der Feststellung 
des Gesamtwertes der Kohlehydratmengen verursachen könnten, ist 
deshalb nicht zu befürchten, weil von Hefe in merklichem Ausmaß 
nur «a-Glukoside gespalten werden. Glukoside, die ein Aglukon in 
«-Bindung haben, kommen aber in der Pflanze in so geringer Menge vor, 
daß man ihren Anteil an 
den vergärbaren Kohle- 
hydraten ohne Gefahr 
vernachlässigen kann. 


Tabelle 4. Trennung von Maltose, Rohrzucker 
und Dextrin. 


mg-CO, mg-CO; 








RR 2 Se 2,48 4,13 ‚ Daß der Verlauf einer 
SE ar} daavid ese 15,70 17,90 ührte 
Rohraucker........ an sar Yet durchgeführten 


Er nd 4034 | 52,05  Dextrinbestimmung tat- 


Kohlefiltrat h Äther- | 16,50 19.80 sächlich zu Werten führt, 
Eluat (100%) f behandlung | 21,80 | 28,10 die denen der angewand- 








Kohlefiltrat + Eluat. . . . | 38,30 | 47,90 ‘ten Lösungen entspre- 
Rest (gefundenes Dextrin 2,54 4,15 chen, möge an den An- 
1 Gemisch = Dextrin a Maltose + Rohrzucker gaben der Tabelle 4 er- 

zu gleichen Teilen. sichtlich werden. Der 


Anteil an Dextrin wurde absichtlich so niedrig gehalten, um den in der 
normalen Pflanze obwaltenden Mengenverhältnissen zwischen Dextrinen 
und den Zuckern nahezukommen. Das Ergebnis der Untersuchungen 
wäre also: Die Adsorptions-Elutionsmethode führt zu recht brauchbaren 
Werten, auch wenn nur geringe Mengen Dextrin vorhanden sind. 


C. Zusammenfassende Darstellung der Methode. 


Bei Anwendung der Methode auf Pfianzenmaterial wäre folgender Gang der 
Untersuchung einzuschlagen. Eine Trennung der löslichen Kohlehydrate von der 
Stärke der Pflanzenzellen bietet keinerlei Schwierigkeiten. In der Pflanze kommt 
die Stärke ja nur in der Form unlöslicher Sphäroide vor. Erst bei Tempe- 
raturen über 65°C verkleistern diese und gehen damit in kolloidale Lösung. Die 
Zucker und Dextrine ihrerseits sind aber bereits in kaltem Wasser löslich, so daß 
durch diesen Löslichkeitsunterschied eine einfache Trennungsmöglichkeit gegeben ist. 

Man wird also nach einer hinreichend intensiven Extraktion nach genügender 
Zerkleinerung des Materials und entsprechender Extraktionsdauer die löslichen 
Kohlehydrate, Zucker und Dextrine, von der Stärke trennen. Eine qualitative 
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und quantitative Änderung der Kohlehydratanteile am Pflanzenbrei durch fermen- 
tative Vorgänge während der Extraktion läßt sich durch Aufbewahrung der fein 
zerkleinerten Pflanzenteile im Eisschrank vermeiden. Dem destillierten Wasser 
waren zur Sicherung gegen Bakterieneinwirkung einige Tropfen Toluol zugesetzt 
worden. Nach mindestens 24 Stunden wurden die löslichen Kohlehydrate von der 
Stärke und den Pflanzenresten abfiltriert. Die Verarbeitung des Filterrückstandes 
auf Stärke kann nach jeder der gebräuchlichen Methoden erfolgen. 

Aus dem Filtrate der Extraktion erfolgt nun die Bestimmung der löslichen 
Kohlehydrate in drei Fraktionen. Das Filtrat wird zunächst auf ein bestimmtes Maß 
aufgefüllt, dem man dann aliquote Mengen für die einzelnen Fraktionen entnimmt. 

1. Fraktion: Ein bestimmter Teil des aufgefüllten Filtrates wird ohne jegliche 
Vorbehandlung vergoren. Das ausgeschiedene und gemessene Kohlendioxyd stammt 
aus den Gärvorgängen der vergärbaren Gesamtkohlehydrate, die in dieser Fraktion 
enthalten sind. 

2. Fraktion: Ein anderer bestimmter Teil des aufgefüllten Filtrates wird mit 
einer genügenden Menge Carbo med. Merck behandelt. Die vollkommene Adsorption 
der Dextrine bewirkte bei meinen Pfl ügen die Kohlemenge, die nach 
zweimaliger Behandlung zugleich die Eigenfarbe der Lösungen beseitigte. Durch 
die Behandlung mit Kohle werden aus der Lösung die Dextrine, die Maltose und 
Teile der Fruktose, Glucose und Saccharose entfernt. 

3. Fraktion: Die Ermittlung der Menge der an die Kohle adsorbierten Zucker 
geschieht in der 3. Fraktion. Die durch Filtration aus der 2. Fraktion abgetrennte 
Adsorptionskohle wird mehrmals in Wasser aufgenommen und durch Schütteln 
mit je 5—10 ccm Äther die Elution der Zucker von der Kohle erreicht. Die ver- 
einigten Athereluate und Kohlefiltrate der 2. Fraktion enthalten die vordem an 
Kohle adsorbierten Zucker Fruktose, Glukose und Saccharose vollständig, die 
Maltose zu 85% und die nicht adsorbierten Zucker. Ihre Menge wird durch Ver- 
gärung festgestellt. 

Über deren Durchführung sei folgendes mitgeteilt. Zur Vergärung wurde eine 
untergärige Bierhefe benutzt, die uns jederzeit frisch von der Leipziger Brauerei 
Riebeck & Co. zur Verfügung gestellt wurde. Mit reinem Leitungswasser wurde 
diese Hefe mehrmals ausgewaschen, um ihre Eigengärung, die dann im Hefe- 
blindwert ermittelt wurde, möglichst weit herabzusetzen, und schließlich über dem 
Büchnertrichter vom letzten Waschwasser befreit. Von dem verbleibenden Hefe- 
kuchen wurden entsprechende Mengen zur Vergärung entnommen, die unter nor- 
malen Bedingungen nach der im Institut üblichen Art durchgeführt wurde. Die 
Garungs-CO, wurde in Vorlagen aufgefangen, die mit n/10 Ba(OH), beschickt 
waren. Durch Rücktitration mit n/20 HCl wurde die gebildete Menge BaCO, 
ermittelt und aus ihm das CO, berechnet. Die Technik der Vergärung an sich 
ist ja bekannt, so daß eine genauere Beschreibung erläßlich ist. 

Bei der Bestimmung der im Äthereluat enthaltenen Zucker durch Vergärung 
ist darauf zu achten, daß der Äther vor der Vergärung restlos entfernt wird. Das 
ist deshalb notwendig, weil schon geringe Mengen davon eine Narkotisierung der 
Hefezellen hervorrufen, die dadurch in ihrer Lebensfähigkeit und ihrer Gärleistung 
beeinträchtigt werden. Die toten Hefezellen bedingen bekanntlich insofern einen 
veränderten Gärverlauf, als sie zur Bildung und Anhäufung von Hexosediphosphat 
führen, das nur sehr langsam vergoren wird. Eine Verlängerung der Gärzeit bringt 
neben der unerwünschten Verzögerung auch sonst noch mancherlei Komplikationen 
mit sich, welche die Zuverlässigkeit der Gärmethode in Frage stellen. Die in den 
Äthereluaten der 3. Fraktion zu 85% enthaltene und bestimmte Maltose wird 
auf 100% errechnet und nunmehr die vorhandene Menge Dextrin festgestellt, 
indem man die Summe der in den Fraktionen 2 und 3 ermittelten Zucker von der 
in Fraktion 1 enthaltenen Menge an Gesamtkohlehydraten subtrahiert, wie das 
auf S. 702 dieser Arbeit praktisch durchgeführt wurde. 
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3. Experimenteller Teil. 
À. 

1. Deztrine, die charakteristischen Hydrolyseprodukte in der kranken 
Kartoffel. 

Die Verfolgung diastatischer Stärkehydrolysen durch die Jodfärbung 
nach der Versuchsanordnung von WOHLGEMUTH (47) zeigt bei Verwen- 
dung von Preßsäften aus rollkranken und gesunden Kartoffelpflanzen 
in der Folge der Farbabstufungen ähnliche Unterschiede, wie sie auch 
OxLssox bei der Einwirkung von Dextrinogen- bzw. Saccharogenam ylase 
auf Stärke beobachtet hat. Trotz der Tätigkeit beider Amylasen in 
Kartoffelsäften nebeneinander werden diese Unterschiede deutlich genug 
sichtbar. Tabelle 5 zeigt, daß bei den Amylolysen mit den Preßsäften 
aus gesunden Knollen und Blättern Stärke viel länger erhalten bleibt 
und Dextrine im ganzen Abbau nie stärker hervortreten. Bei der Stärke- 


Tabelle5. Kolorimetrische Untersuchungen an Amylase aus Blättern 
und Knollen. 














Amylase- Jodfärbung 

konzen- 

tration krank | gesund | krank | gesund | krank | gesund 

Blätter 
13. 6. 10. 7. 5. 8. 
1! hellviolett | violett gelb gelb gelb gelb 
0,5 violett blau braun | rotviolett | gelbbraun | hellblau 
0,25 dunkel- a violett |blauviolett | violett blau 
violett 
0,125 blau is blauviolett blau blau dunkelblau 
0,062 à Fr a dunkelblau = 
0,031 ‘i ” x dunkelblau a sa 
Knollen 
16. 10. 21. 10. 28. 10. 
1 b gelb b gelb gelb gelb 
0,5 Ne a geh braun u gelbbraun | gelbrot 
0,25 hellviolett > violett | rotgelb | hellviolett | hellblau 
0,125 violett vi violett hellblau ._ blau 
violett 
0,062 dunkel- dunkel- dunkel- blau blau dunkelblau 
violett violett violett 

0,031 iis blau blau fa dunkelblau Pe 
0,016 as ” 

















1 Amylasekonzentration 1 entsprach dem nicht verdünnten PreBsaft. 


hydrolyse durch Diastase aus rollkranken Pflanzen werden die Stärke- 
moleküle selbst sehr rasch gespalten und Dextrine herrschen längere Zeit 
unter den Spaltprodukten vor. 

Die quantitative Untersuchung dieser Vorgänge mit Hilfe der 
oben beschriebenen Methode bietet keinerlei Schwierigkeiten, wenn die 
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Wahl einer sowohl für kranke als auch für gesunde Pflanzenorgane 
gültigen Bezugsgröße gelingt. Die Gewichte der Frisch- und auch der 
Trockensubstanz mußten zu diesem Zwecke ausscheiden, weil der Gehalt 
an Stärke im Rollblatt konstant viel höher ist als im normalen und in 
den Gewichten enthalten bleibt, weshalb naturgemäß kein Vergleich 
rollkranker und gesunder Laminae nach ihren Gewichten zulässig ist. 
Als Beispiel diene, daß in gleichen Blattmengen kranker Pflanzen die 
9fache Stärkemenge wie in gesunden festgestellt werden konnte. Ob die 
Ermittlung des Rohfasergehaltes der Blätter zu dem geforderten Ergeb- 
nis führen würde, ist zweifelhaft. Orientierende Untersuchungen ließen 
sehr starke Schwankungen im Rohfasergehalt rollkranker Blätter im 
Gegensatz zu dem gesunder erkennen. Die assimilierende Blattfläche 
als Vergleichseinheit zu benutzen war untunlich, weil deren Feststellung 
beim Rollblatt schwierig ist. Wichtiger und kennzeichnender für den 
Verlauf der Amylolyse erschien vielmehr das Verhältnis von angehäuftem 
Dextrin zu den gebildeten Zuckermengen. 


2. Dextrinierung und Verzuckerung im Blatt. 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daß die Amylolyseversuche in 
vitro keine Anhaltspunkte dafür boten, daß die Stärkeschoppung in 
kranken Kartoffelblättern auf einer verminderten Amylaseaktivität be- 
ruht. Indessen sind noch nie die Hydrolyseprodukte in gesunden und 
kranken Organen vergleichend untersucht worden. Die Wirkungsweisen 
der Amylasekomponenten, die, wie die Betrachtung der durch Kartoffel- 
preßsäfte bewirkten Stärkehydrolysen zeigten, für die rollkranke Kar- 
toffelpflanze besondere Bedeutung haben, lassen auch erwarten, daß 
weniger in quantitativer als vielmehr in quelitativer Hinsicht Unter- 
schiede in der Amylasetätigkeit in kranken und gesunden Pflanzen und 
somit auch ihren Blättern bestehen. Dies bestätigte die Analyse. 

Zur Untersuchung ihres Siarkeabbaues wurden die Blätter nach ihrer Ent- 
nahme von der Pflanze gereinigt und im Mörser zerrieben. Später erfolgte die 
Zerkleinerung schneller mit Hilfe eines kleinen Apparates, in dem eingebrachtes 
Material durch eine sehr fein durchlöcherte Siebplatte gepreßt wurde. Auf diese 
Weise wurde ein gleichmäßig zerkleinertes Pflanzenmaterial erhalten, das für die 
Zuckerbestim vollkommen geeignet war. Deren Durchführung und die 


> 


Berechnung der Ergebnisse erfolgte nach den vorstehend verzeichneten Angaben. 
Die untersuchten Pflanzen stammten aus dem Botanischen Garten. 


Tabelle 6 enthält solche Kohlehydratbestimmungen an Blättern der 
Kartoffelsorte „Alma“. Die Zahlen weisen in kranken Organen gegen- 
über gesunden auf eine mehr oder weniger begünstigte Dextrin- gegen- 
über der Zuckerbildung hin mit Ausnahme der Untersuchung vom 7.7. 
Hier ist möglicherweise eine vermehrte Dextrinbildung im Verlaufe der 
fortgeschrittenen Assimilation eingetreten, weil in den kranken Blättern 
infolge der in ihnen beobachteten weitgehenden Assimilationshemmung 
eine Anreicherung an Assimilationsprodukten doch nicht in dem Maße 
erfolgen kann, wie in gesunden. 
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Tabelle 6. Kohlehydratbestimmungen in Blättern. 















































Tag | Zeit ETC 
der Ernte gewicht kranke Blätter gesunde Blätter 
Uhr 8 
D 12,66! D 2,691 
2 = = — = Io 
12. 6. 8 9,0 Z= Bai 158 Z = 3107 = 0336 
68,9 618 
6. 7. 7 18,0 38,6 = 1,78 39,7 = 1,55 
AR ‚ irri 81,7 eh 
7. 7. 13 25,0 mp = 181 304 = 240 
252,25 _ 0,0 _ 
10. 7. 8 45,0 DT — 556 1105 —0:0 
40,06 _ 30,9 
1. 8. 10 10,0 36,74 — 1,13 69,1 — 0,445 





1 Zahlen in mg CO,. 


Die Aktivierung fermentativer Vorgänge bei höheren Temperaturen 
und die gleichzeitige Verdunkelung führen normalerweise zu einer ver- 
mehrten Stärkemobilisierung in Blättern. Es sind dann auch die Hydro- 
lyseprodukte in größeren Mengen zu finden. Es war nun festzustellen, 
ob auch die sonst beobachteten Differenzen zwischen Dextrin- und Zucker- 
bildung in kranken und gesunden Blättern sich unter solchen Bedingungen 
vergrößern. Deshalb wurde der eine Teil von Blatthälften sofort einer 
Kohlehydratbestimmung unterworfen, der andere aber in einem geräu- 
migen Glaskolben im dunkeln Thermostaten 44—52 Stunden gehalten. 
Da gleichzeitig eine Bestimmung der veratmeten Kohlehydrate vorge- 
nommen werden sollte, wurde 3—4mal während dieser Zeit CO,-freie 
Luft durch die Kolben und durch an diese angeschlossene Ba(OH),- 
Vorlagen gesaugt. Die Beziehung der Atmungsintensität, gemessen am 
gebildeten BaCO,, zur Blattsubstanz wurde durch Ermittlung der Blatt- 
oberflächen nach Beendigung des Versuchs festgestellt. Die Ergebnisse 
der an Blättern der Sorte „Alma“ angestellten Versuche sind aus Tabelle 7 
ersichtlich. 

Zunächst fällt wiederum die stärkere Dextrinbildung im kranken Blatt 
auf, die während der Verdunkelung anhält. Bei den niederen Tempe- 
raturen 18,5°C und 24,0° C ist der Unterschied nicht so groß; er wächst 
aber bedeutend an bei den Proben, die bei 37,0°C gehalten worden waren. 
Die Verschiebungen innerhalb der kranken und der gesunden Blätter 
bei den untersuchten Wärmestufen vor und nach der Verdunkelung ver- 
dienen besondere Beachtung: Während des Kohlehydratabbaues bei 
18,5°C nimmt die Zuckerbildung in kranken Blättern stärker zu als 
die Bildung der Dextrine. In dem Versuch bei 24,0°C nehmen beide 
Vorgänge im Verlaufe des Abbaues im Dunkeln ab, so daß das Mengen- 
verhältnis der Dextrine zu den Zuckern sinkt. Dagegen steigt es in kranken 
Blättern im Versuch bei 19,0° C infolge der verminderten Fähigkeit zur 








a re 
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Zuckerbildung. Die Bildung der Dextrine ist nicht im entsprechenden 
Ausmaße gehemmt. Eine Erklärung für diese auffallende Abweichung 
könnte die fortgeschrittene Vegetationsperiode geben, zumal auch die 
Ergebnisse der Kohlehydratbestimmungen in gesunden Blättern von den 
übrigen Versuchen abweichen, die sonst eine Zunahme des Quotienten 
zeigen. 

Bei den bei 37°C angestellten Versuchen ist nach der Verdunkelung 
sowohl in kranken als auch in gesunden Blättern eine Zunahme des 
Quotienten D : Z ersichtlich, die in kranken Blättern das 8—1lfache 
gegen den Wert vor Beginn des Versuchs beträgt. In gesunden Blättern 
beträgt sie im einen Fall mehr als das 3fache, und im anderen entstehen 
Dextrine erst während der Verdunkelung. Beachtet man außerdem die 
























































Tabelle 7. Kohlehydratumsetzungen in Blättern bei verschiedenen 
Temperaturen. 
Tem- Da At- 
De Vor Verdunkelung | Peratur WET Nach Veräunkehung 0. 4, [Ditterenz 
der Verdunkelung mg % 
krank [2 — 200 12,50 B= eer = 5,50 | 108,5 
28. 8. 76.19 18,5° 51 86.05 — 48,5 
gesund 19,81 = 3,85 16,35 — 5,26 | 165,4 
krank 22 = 15,86 “= = 27,00 | 122,96 
5.9. 7833 19,0° 52 42.88 — 1,01 
gesund 17,07 — 5,06 9,92 — 4,30 | 124,3 
krank Sn = peg 19,72 _ 1,047] 72,6 
1.8 2 24,0° 45 == — 1,48 
30,90 ’ 23,95 , 
gesund 69.10 = 0, 343 = 0,9 74,2 
krank 15,16 _ 5498 4189 _ 5.81 | 232,62 
8.8 30,34 37,0° | 48 181 + 36,3 
| gesand aes = 0,0 ed = 2,82 | 148,25 
krank eas = 196 2 = 15,80 | 192,5 
14.8. 45.95 37,0° | 44 29.30 + 33,8 
gesund 3475 = 1,025 3.30 — 3,57 130,4 























1 Zahlen in mg CO,. 


bei den Versuchen von den Blättern ausgeschiedenen CO,-Mengen, die 
bei den drei ersten aus kranken Blättern geringer sind als die aus ge- 
sunden, bei den beiden letzten aber um etwa !/, höher liegen als bei 
den normalen, so möchte man versucht sein, alle festgestellten Unter- 
schiede mit den angewandten Temperaturen in Verbindung zu bringen. 
Und zwar so, daß bei Wärmegraden von etwa 25°—30° C die Tätigkeit 
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der Saccharogenamylase im kranken und gesunden Blatt stark beein- 
trächtigt wird; die Wirkung der Dextrinogenamylase tritt dadurch deut- 
lich hervor, wenngleich auch sie gewisse Schädigungen erleiden kann. 
Diese Feststellungen erinnern an die von OHLsson beschriebene ver- 
schiedene Temperaturempfindlichkeit der beiden Komponenten bei der 
Malzdiastase. Deren Dextrinogenamylase zeigte sich wärmebeständiger 
als die Saccharogenamylase, so daß durch diesen Unterschied eine Tren- 
nung beider möglich wurde. Im Falle der Übertragbarkeit auf die Kar- 
toffeldiastase scheinen den Ablauf solcher Vorgänge die bei 37°C an- 
gestellten Versuche anzuzeigen. 

Die mitgeteilten Untersuchungen zeigen, daß im Blatt der rollkranken 
Kartoffelpflanze durchweg das Verhältnis Dextrin : Zucker ein vielfaches 
desjenigen des gesunden Blattes ist. Dasselbe konnte an der Wirkung 
von Fermentpräparaten auf lösliche Stärke nach ZuLkowskı beobachtet 
werden (Tabelle 8). Die Präparate waren durch Alkohol aus wäßrigen 
Blattauszügen gefällt worden. Gleiche Mengen von ihnen wirkten bei 
ihrer optimalen H-Konzentration (vgl. unten S.710f.) auf Stärkelösungen 
bei 37°C während 24 Stunden. 

Da, wie man sieht, die Wirkungsunterschiede von beiderlei Präpa- 
raten am gleichen Substrat hervortreten, liegt kein Anlaß vor, Wirkungs- 


Tabelle 8. Stärkehydrolysen durch Fermentpräparate aus kranken und 
gesunden Blättern. 























Ferment- |Konzentration} . 
menge r Stärke- Praparat Präparat 
Geshe Pens in | kranken Blättern | gesunden Blättern 
mg 
D 208: D 00 
Alma 15 0,5 Z O0 “© % = 2m % 
Nieren 15 0,5 = = 0,12 2 = 0,0 
20,39 0,62 
Alma 30 0,5 8,37 — 2,35 42 = 0,04 
160 _ 00 _ 
Nieren 30 0,5 10,30 = 0,155 13,92 = 0,0 
11,82 _ 00 _ 
Alma 3 50 0,5 10,46 = 1,13 14,99 = 0,0 
8,32 3,30 _ 
Alma 50 1,0 32% — 2,55 412 — 0,80 

















1 Zahlen in mg CO,. 


verschiedenheiten in der Pflanze auf strukturelle Unterschiede der Poly- 
saccharide in gesunden und kranken Blättern zurückzuführen. 


3. Dextrinierung und Verzuckerung in Knollen. 
In Preßsäften aus Knollen konnte durch die Jodreaktion (Tabelle 5) 
eine vermehrte Dextrinbildung durch die Amylase kranker Knollen und 
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Blätter festgestellt werden. Es lag daher nahe, die Fermentvorgänge 
auch an den Knollen quantitativ zu untersuchen. Dies geschah sowohl 
durch Beobachtung der Einwirkung von Preßsäften aus Knollen auf 
Stärke als auch der Vorgänge in der lebenden Knolle. Bekanntlich wird 
in Kartoffelknollen bei tiefen Temperaturen der Kohlehydratumsatz er- 
höht, so daß in der gesunden Knolle viel Zucker gebildet wird. In kranken 


Tabelle 9. Dextrinbildung in Knollen bei tiefen Temperaturen. 




















Tag = (“p74 kranke Knollen gesunde Knollen 
D 78,691 D 00: 
27. 5. 35,0 0 y- 60,541 — 1,13 Z = mei” 0,0 
700 _ 232 _ 
31. 5. 39,7 +2 1584 — 0,44 160 — 0,13 
101,6 27 | 
12. 6. 50,0 +2 164 — 0,62 206 — 0,12 














1 Zahlen in mg CO,. 


Knollen war vermehrte Dextrinbildung denkbar und tatsächlich auch 
analytisch an Knollen der Sorte Alma, die zuvor einige Tage im Kühl- 
schrank bei 0° bis + 2°C gehalten worden waren, nachgewiesen (Tabelle 9). 

Bei der Benutzung von Kartoffelpreßsäften zur Spaltung der Stärke 
zeigten die Versuchsergebnisse ebenfalls deutlich die vorwiegende 


Tabelle 10. Stärkehydrolysen durch Preßsäfte aus Knollen. 












































Tag Sorte Saft aus kranken Knollen | Saft aus gesunden Knollen 
21.2. Nieren ' 70a — 0,25 ¥ = 81 = 0,27 
21:3. Nieren i =o aa = 7,77 

6.3. Nieren oa = 1,73 A = 1,66 

8.3. Nieren rag = 163 Fag = 0405 
13. 3. Nieren ee = 1,34 55 — 0,67 
18. 4. Alma ae = 4,48 Bor = 0,01 
24.4. Alma tye = 440 Du = 0,08 
26. 4. Alma 2 = 390 aap = 028 











1 Zahlen in mg CO, 
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Dextrinbildung der Amylase rollkranker Kartoffeln. In ihnen ist die Saccha- 
rogenamylase offensichtlich gehemmt, die Dextrinogenamylase dagegen 
gefördert. Die Abweichung der Verhältniszahlen des ersten Versuchs 
(Tabelle 10) von der sonst beobachteten Regel ist sehr gering; sie dürfte 
innerhalb der Fehlergrenzen der Methode fallen, so daß die Annahme 
berechtigt scheint, daß bei Knollen während der Winterruhe beide Vor- 
gänge möglicherweise einander das Gleichgewicht halten. Im ganzen ist 
ein Ansteigen des Quotienten Dextrin : Zucker im Verlauf der Entwick- 
lung unverkennbar. Das will aber besagen, daß mit fortschreitender 
Entwicklung der kranken Pflanzen die Bildung der Dextrinogenamylase 
vorherrscht, was sich mit dem Krankheitsverlauf durchaus in Beziehung 
setzen läßt. 


Bei den Versuchen der Tabelle 10 wirkten auf je 10 ccm einer 1%igen Lösung, 
bereitet aus löslicher Stärke nach ZuLkowskı von Schering-Kahlbaum, A.-G., 
10 ccm Preßsaft aus kranken bzw. gesunden Kartoffeln. Nach dem Abpressen 
des aus geschälten Kartoffeln gewonnenen Saftes wurde dieser bei 3000 Umdre- 
hungen 20 Min. zentrifugiert, um alle Zellreste und Stärkekörner aus ihm abzu- 
scheiden. 


B. Die für die Wirkung der Kartoffelamylase optimale 
Wasserstoffionenkonzentration. 

Die Abhängigkeit der Wirkungsoptima pflanzlicher und tierischer 
Amylasen von der H -Konzentration zeigt große Verschiedenheiten. Die 
Zuordnung der Diastasen zu den «- oder B-Amylasen lehrt ferner, daß 
auch ihre Wirkungsweise nicht ausschlaggebend für die größte Wirkungs- 
entfaltung ist. Vielmehr scheint das Aziditätsoptimum in hohem Maße 
von der Herkunft der Amylase bestimmt zu sein, wie folgende Beispiele 
angeben: «-Amylasen: Takadiastase: Opt. py = 4,8; Malzamylase: 5,5 
bis 6,0; Pankreasamylase: 6,8—7,1. B-Amylasen: Gerstenamylase: 4,0 
bis 5,75; Kartoffelamylase: 6,50—7,0. 

Hinsichtlich der Kartoffelamylase haben, wie erwähnt, PRINGSHEIM 
und BORCHARDT (1) dargetan, daß sie ein Gemisch beider Komponenten 
darstellt, in dem die Saccharogenamylase überwiegt. Ihre optimale 
Wirkung entfaltet sie nach Feststellungen von Dosy und BURGER (4) 
im py-Bereich 6,5—7,0, was auch den Angaben FALKs (8) entspricht, 
der die größte Wirkung der Kartoffelamylase zwischen py = 6,0—7,0 
fand. Über die Wirkungsabhängigkeit der beiden Kartoffelamylasen von 
Px ist bisher nichts bekannt geworden. 

Ganz im Sinne unserer bisherigen Erkenntnisse liegt in unseren Kurven 
(s. Abb. 1—6), die die optimale Tätigkeit der Diastase gesunder Kartoffeln, 
gemessen an gebildeten reduzierenden Gruppen bzw. an vergärbaren Spalt- 
produkten, zeigen, ein Optimum bei py = 6,8, das entsprechend unseren 
Befunden offenbar der Tätigkeit der Saccharogenamylase zuzuschreiben 
ist. Es ist in diesen Kurven noch ein zweites kleineres Optimum 
zwischen py = 3,5—4,5 zu beobachten. Die Wirkungskurve der Amylase 
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kranker Kartoffeln besitzt beim py = 3,5—4,5 das Hauptoptimum. In 
den vorhergehenden Abschnitten wurde nachgewiesen, daß kranke Kar- 
toffelpflanzen in erhöhtem Maße Dextrin bilden als Zeichen dafür, daß 
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Abb. 1. ‘ Abb. 4. 
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Abb. 6. 
Kartoffelblatter. 
Abb. 1—6, Aziditätsoptima der Amylase kranker und g der Kartoffelknollen und 
4 Kartoffelblätter. 
kranke Organe; -———- gesunde Organe. 


in ihnen die Dextrinogenamylase bevorzugt tätig ist. Das Wirkungs- 
optimum der Amylase kranker Kartoffeln im sauren Medium ist daher 
berechtigterweise auf die in erkrankten Pflanzen vorwiegend tätige 
Dextrinogenamylase zurückzuführen. Diese optimale Wirkung der 
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Dextrinogenamylase wird auch in der Diastase gesunder Kartoffeln wahr- 
nehmbar ; sie führt in deren Wirkungskurven zu einer kleinen Überhöhung 
der Kurve im sauren Gebiete. Umgekehrt läßt die Kurve einer Amylase 
aus kranken Kartoffeln ein zweites Optimum beim Aziditätsoptimum 
der Saccharogenamylase erkennen. 

Die Höhen der beiden Optima im Verlaufe einer Kurve geben das 
Verhältnis von Dextrinogen- zu Saccharogenamylase in der untersuchten 
Diastase wieder. Auch bei diesen Untersuchungen über die Abhängig- 
keit der Fermentwirkung von der H'-Konzentration zeichnet sich die 
Diastase kranker Organe durch ein Überwiegen der dextrinogenen, die 
gesunder durch ein Vorherrschen der saccharogenen Komponente aus, 
soweit dies durch eine Ermittlung der Reduktionsfähigkeit oder Vergär- 
barkeit der entstandenen Körper ersichtlich ist. Denn die reine Wirkung 
der beiden Diastasevarianten kann nur durch getrennte Bestimmung 
ihrer spezifischen Hydrolysenprodukte ermittelt werden. Eine der- 
artige Untersuchung wurde auch in 2 Fällen an Amylase kranker Kar- 
toffelblätter ausgeführt (Tabelle 11). Im Einklang mit den dargelegten 
Anschauungen wurde Dextrin bevorzugt in saurem, Zucker in neutralem 
Gebiete gebildet. 


Tabelle 11. Wirkungsweise von Diastasepräparaten bei py 4,49 und py 6,81. 














Diastase Py = 4,49 | u = 6,81 
D 2,861: _ D 22751 
Aus kranken Blättern Z = 0,01 = 00 Z = 1,85: == 1,23 
20,39 _ 5,74 
Aus kranken Blättern 837 — 2,35 3.66 





1 Zahlen in mg CO,. 


Die Untersuchungen wurden durchgeführt mit PreBsäften und auch mit Fer- 
mentpräparaten aus kranken bzw. gesunden Knollen und Blättern. Die Diastase 
wirkte auf 0,5% —1,0%ige Lösungen von löslicher Stärke nach ZuLKOWSKI bei 
37°C. Die verschiedenen Säuregrade wurden durch Pufferung mit Phosphat- 


lösungen erreicht. 


C. Die Wasserstoffionenkonzentration der Preßsäfte aus rollkranken und 
normalen Kartoffelknollen. 

Die Feststellungen über die Unterschiede des Aziditätsoptimums der 
Diastasekomponenten führen zur Untersuchung der H'-Konzentration 
der Preßsäfte gesunder und kranker Kartoffelknollen; denn es ist anzu- 
nehmen, daß die H'-Konzentration im normalen Reaktionsmilieu der 
Fermente auf diese eingestellt ist. Da nun in der kranken Pflanze die 
Dextrinogenamylase bevorzugt wirkt, wäre ein saurerer Zellsaft als in 
gesunden Pflanzen zu erwarten. Man muß sich allerdings der gegebenen 
Grenzen unserer Meßmethoden bewußt bleiben. Solange noch nicht die 
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Ermittlung des Aziditätsgrades der Reaktionszentren selbst möglich ist, 
müssen wir uns mit der Messung von py-Werten von Preßsäften begnügen, 
um wenigstens behelfsmäßig einen Anhalt zu gewinnen. Solche Messungen, 
ausgeführt mit der Chinhydronelektrode an Säften der Kartoffelsorten 
„Nieren“ und ,, Alma“, ergeben, wie die weiter unten angeführten Zahlen 
belegen, nur geringe Differenzen, die lediglich im Mittelwert aller 
Messungen zum Ausdruck kommen. Die Einzelmessungen weichen oft 
beträchtlich vom Mittelwerte ab, so daß es nicht möglich ist, etwa auf 
Grund der py-Messung eine bevorzugte Wirksamkeit der einen oder 
anderen Amylasekomponente in der einzelnen Knolle zu erkennen. Die 
um ein geringes größere Azidität der kranken Knollen, wie sie im Mittel- 
wert wahrnehmbar ist, läge an und für sich im Sinne der optimalen Wir- 
kung der Dextrinogenamylase. 

Die py-Messungen sind in einer anderen Hinsicht noch von Bedeu- 
tung: OHLsson teilt nämlich mit, daß eine starke Ansäuerung im Malz- 
extrakt die Dextrinogenamylase vollkommen zu zerstören vermöge, d.h. 
also, daß Änderungen der Azidität auch Verschiebungen der beiden Kom- 
ponenten zueinander in der Folge haben. Die in der rollkranken Kartoffel 
besonders durch die Dextrinogenamylase gesteuerte Stärkehydrolyse hätte 
also vielleicht durch eine Verschiebung des Aziditätsgrades des Zellsaftes 
bedingt sein können. Diese Möglichkeit scheint jedoch nicht für die 
Pflanze in Betracht zu kommen; die gemessenen Differenzen sind zu 
gering. Für kranke Kartoffeln der Sorte „Alma“ schwankte der py 
zwischen 6,011 und 6,226; er betrug im Mittel 6,123. Gesunde Knollen 
der gleichen Sorte hatten einen pq von 6,162 als Mittelwert. Die Einzel- 
messungen lagen zwischen px 6,016 und 6,301. Die H’-Konzentration 
in Knollen der Sorte ‚Nieren‘ wurde im Mittel in kranken zu 6,183, 
in gesunden zu 6,233. befunden. Die Grenzwerte der Messungen waren 
6,091 und 6,294 bzw. 6,196 und 6,294. Somit scheidet eine Erklärungs- 
möglichkeit für die Entstehung der Blattrollkrankheit der Kartoffel aus. 
Das in kranken und in gesunden Pflanzen ungleiche Verhältnis der Amy- 
lasekomponenten beruht also nicht auf einer partiellen Zerstörung der 
einen Komponente, sondern auf der ungleichen Bildung derselben in 
kranken und gesunden Pflanzen. 


D. Die Folgen einer vermehrten Dextrinbildung im Blatt. 

1. Schließzellen und Blattrollung. 

An rollkranken Blättern weisen die Schließzellen eine wichtige 
Veränderung auf. Sie können infolge einer weitgehenden Außerbetrieb- 
setzung den Anforderungen einer für Atmung und Transpiration regu- 
latorischen Tätigkeit nicht mehr genügen. Diese Schädigung des Spalt- 
öffnungsmechanismus faßt MERKENSCHLAGER (19) als Folge einer ver- 
änderten Wasserbilanz auf. Ein durch anhaltend ungünstige Feuchtig- 
keitsbedingungen erzwungener Spaltenschluß am noch jungen Blatt 
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soll zu einem Mangel an Kohlensäure im Assimilationsgewebe geführt 
und dadurch die Schließzellen ihrer Beweglichkeit beraubt haben. 
Wie groß der Unterschied der Öffnungsweiten der Stomata rollkranker 
und gesunder Blätter ist, mag zahlenmäßig an einigen Porometerzeiten 
ersichtlich werden. Zum Durchfließen einer Strecke von 20 em Länge 
benötigte der Meniskus des ablaufenden Wasserfadens bei kranken Blättern 
bei verschiedenen Beobachtungen 118,2; 118,2; 120,0; 143,8 Sek., bei 
gesunden Blättern dagegen nur 32,0; 41,6; 39,4; 36,8 Sek. Auch mikro- 
skopisch findet man zu allen Tageszeiten die Spalten gesunder Blätter 
viel weiter geöffnet als die der kranken. Der somit gedrosselte Gas- 
austausch äußert sich auch in der Atmungsintensität der Blätter, ge- 
messen an dem ausgeschiedenen CO,. Die Atmung kranker Blätter ist 
unter normalen Bedingungen (Tabelle 12) beträchtlich geringer als die- 
jenige gesunder. Erst bei extremen Bedingungen — lang anhaltende Ver- 
dunkelung bei höheren Temperaturen — wird die Differenz kleiner, und 
bei 37° C ist die Atmung kranker Blätter um etwa !/, größer als die in 
gesunden, letzteres offenbar auf Grund der größeren Kohlehydratreserven, 
die unter den obwaltenden Bedingungen angegriffen werden. 

Der Verlust der regulatorischen Fähigkeiten der Schließzellen des 
Rollblattes hat schwerwiegende Folgen: Sie müssen sichtbar werden 
nicht nur in der Atmung, sondern auch in der Transpiration, und nament- 
lich der Assimilation; denn die Tension der Kohlensäure ist unter nor- 
malen Bedingungen begrenzender Faktor der Assimilation, und gerade 


Tabelle 12. Atmungsintensität kranker und gesunder Blätter. 























a Krank: Gesunde | Diff 
des Versuches Blatter Blätter in % 
in Stunden] in °C 

4 17 7,081 10,451 — 32,5 
4 15 4,95 15,70 — 65,0 
51 18,5 108,50 165,40 — 48,5 
52 19 122,96 124,30 — 1,01 
45 24 72,60 74,20 — 1,48 
48 37 232,62 148,25 + 36,3 
44 37 192,50 130,40 + 33,8 





ihr Zutritt zum assimilierenden Gewebe wird durch den stomatären Ver- 
schluß der Luftwege im Blatt gehindert. Rollblätter sollen, wie SCHAN- 
DER! in Versuchen an der O,-Abgabe ihrer Chloroplasten feststellte, 
kaum assimilieren. Die Zurückführung dieser Störungen auf den dextri- 
nogenen Charakter der Amylase rollkranker Pflanzen ist weit befriedigender 
als der Versuch MERKENSCHLAGERS, einen anhaltend abnormen Wasser- 
haushalt als Ursache des Spaltenschlusses anzunehmen. Dieser Hypo- 


1 Persönliche Mitteilung an Herrn Professor RUHLAND (vgl. auch Lit. 20 u. 35). 
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these können alle Versuche entgegengestellt werden, die das Vorherrschen 
der Dextrine unter den Abbauprodukten der Stärke in der kranken 
Pflanze belegen. Denn die Hydroiyse der Stärke in der kranken Staude 
zu den Dextrinen muß sich natürlich auch auf die Schließzellen erstrecken 
und wird dort notwendigerweise zu einem Versagen des SchlieBzellen- 
mechanismus durch Mangel an osmotisch wirksamem Zucker führen. 
Auch ILsın (12) fand, daß im Verlaufe der Stärkehydrolyse eine Erhöhung 
des osmotischen Druckes in Schließzellen und somit der Schließzellen- 
bewegung ausbleiben konnte. In diesem Falle lag die Ursache jedoch 
offenbar in der Temperatur, bei der die Blätter gehalten wurden, und 
bei der somit auch die Stärkehydrolyse erfolgte. Durch das Überwiegen 
dextrinogener Tätigkeit der Diastase wird in unserem Falle die fast voll- 
ständige Lahmlegung der Schließzellenbewegung erklärlich, die ihrerseits 
wieder einen abnormalen Gaswechsel zur Folge hat. Diese osmotischen 
Erklärungen scheinen im Widerspruch zu stehen mit den Ergebnissen 
der osmotischen Messungen, mit denen OHLsson die Arbeitsweise der 
Amylasekomponenten belegte. Der Widerspruch dürfte jedoch in der 
unterchiedlichen Porengröße der Plasmahaut und der von OHLsson ver- 
wendeten Membran seine Lösung finden. 


2. Deztrinbildung und Blattrollkrankheit. 

Nicht nur in den Schließzellen der kranken Pflanzen wird die bevor- 
zugte Dextrinierung der Stärke zu physiologischen Störungen führen, 
sondern auch in den Blattzellen überhaupt. Es ist nämlich sehr frag- 
lich, ob in der kranken Pflanze der Abbau der Stärke durch die Dex- 
trinogenamylase in erheblichem Umfange bis zur Maltose führen kann, 
wie man es in vitro festgestellt hat. Denn die Hemmung der Aktivität 
der Fermente durch ihre eigenen Reaktionsprodukte muß sich wegen der 
Ableitungsschwierigkeiten der Dextrine aus der Zelle in deren engem 
Reaktionsbereich besonders fühlbar auswirken. Die zwar weitgehend ge- 
minderte Assimilationsfähigkeit der Chloroplasten rollkranker Blätter ist 
aber anscheinend doch noch größer als die Mobilisierung der Assimi- 
lationsstärke, so daß es zur Anhäufung der Stärke und zur Rollung der 
Blattspreiten kommt. In den Zellen des Rollblattes sind die Stärkekörner 
in solcher Menge gehäuft, daß es nicht möglich ist, auch mikrochemisch 
die Dextrine zu erkennen. Im stärkefreien Preßsaft rollkranker Kartoffel- 
knollen dagegen gelingt der Nachweis der Dextrine durch ihre Jod- 
färbung oft außerordentlich deutlich. In dem Überwiegen des dextri- 
nogenen Anteiles im Amylasegemisch über den saccharogenen drückt sich 
offenbar die Stärke des Befalls einer Pflanze mit der Krankheit aus. 
Die Lebensfähigkeit und der Ertrag einer rollkranken Stauden wären dem- 
nach nur auf das Konto der noch vorhandenen Saccharogenamylase zu 
setzen, soweit deren Wirksamkeit nicht durch die Dextrinogenamylase 
beeinträchtigt wird. 
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Tabelle 13. Kohlehydratumsetzungen 






































Sorte Nachbauten Original 1. Nachbau 
: D 10,02 D 52 
Pathe Minsen gend po 009 js — 004 
00 _ 294 
Modr. PreuBen gesund 1494 = 0,0 234 = 1,26 
56,2 89,7 
Richters Regens leicht rollend rn 0,046 oa 0,364 
368,0 “ 199,8 . 
- ; 96,0 _ | 900 _ 
Dir. Johannsen kräuselkrank rr ae. 
308,6 à | 143,6 2 
| 





1 Zahlen in mg CO,. 


Der vorwiegend dextrinogene Charakter der Amylase in blattroll- 
kranken Kartoffelpflanzen stellt offenbar die Ursache der Stärkeschop- 
pung dar. Diese ihrerseits muß aber weitere Stoffwechselanomalien zur 
Folge haben. Sie kann überdies manche Symptome der Blattrollkrank- 
heit verständlich machen und ihre Beziehung zu anderen Staudener- 
krankungen der Kartoffel klären. Zwar ist das Verhältnis von Blatt- 
rollen zu den Abbauerscheinungen noch recht ungeklärt. Um so be- 
merkenswerter dürfte sein, daß auch in abbauenden Kartoffeln, die noch 
normal entwickelte Blätter haben, eine Zunahme des Quotienten Dex- 
trin : Zucker gefunden werden konnte (Tabelle 13). Das Absinken des 
Verhältnisses in späten Nachbauten (Odenw. Blaue 5. Nachb.; Holl. 
Erstl. 3. Nachb.) ist eine der in diesen Nachbauten beobachteten Steige- 
rung des Ernteertrages parallel laufende Erscheinung, aus der die enge 
Verknüpfung des Kohlehydrathaushaltes mit dem Ernteertrag besonders 
deutlich wird. 

Das Pflanzenmaterial für die Versuche über den Kohlehydrathaushalt von 
Nachbauten verdanken wir den Herren Prof. ZADE und Dr. KROHN vom Institut 
für Pflanzenbau und Pflanzenzüchtung am Landwirtschaftlichen Institut der 
Universität Leipzig, die die Versuchsfelder des Instituts für die Auswahl der Pflanzen 
freundlichst zur Verfügung stellten. 

Daß es bei Beobachtung der vitalen Vorgänge in der Kartoffelpflanze 
auf der angedeuteten Grundlage gelingen könnte, weitere Besonderheiten 
der kranken Pflanze aufzuzeigen, die uns schließlich eine letzte Erklärung 
der mit der Stärkeschoppung verbundenen Krankheitserscheinungen fin- 
den lassen, ist viel wahrscheinlicher als die Annahme jenes die Krank- 
heit angeblich verursachenden Virus, dessen Natur und Herkunft noch 
völlig unbekannt ist, und dessen Existenz man lediglich durch mannig- 
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in Blättern abbauender Kartoffeln. 





























2. Nachbau 3. Nachbau 4. Nachbau 5. Nachbau 
28,0 16,5 926 A 
00 — © 125,1 — 261 106,0 — 9875 
205,0 _ 130,8 _ 107,4 _ 19,8 _ 
167,0 3 21,2 — 620 52,2 — 2,08 176,0 — 970 
92,2 766 _ 
69,8 128 130,4 om we ” 














faltige Übertragungsversuche der Krankheit auf gesunde Pflanzen wahr- 
scheinlich zu machen suchte. Solange abweichende Stoffumsetzungen 
in der kranken Pflanze die Wege zu experimentell-physiologischen Unter- 
suchungen über ihre Ursachen weisen, wird die Pflanzenphysiologie viel 
eher in der Lage sein, der Landwirtschaft schließlich auch die Mittel 
an die Hand zu geben, die zu einer wirksamen Bekämpfung der Krank- 
heit hinreichen, als es spekulative Theorien ohne praktische Ergebnisse 
vermögen, wie sie neuerdings von landwirtschaftlicher Seite in den 
Vordergrund wissenschaftlicher Erörterungen (Kıarr, 14) gerückt wor- 
den sind. 
Zusammenfassung. 

1. Einige physiologische Vorgänge in rollkranken Kartoffelpflanzen 
wurden genauer untersucht und auf ihre Zusammenhänge mit den Krank- 
heitserscheinungen überprüft. 

2. Der Eiweißstoffwechsel rollkranker Kartoffelpflanzen zeigte gegen- 
über dem gesunder keine Besonderheiten. 

3. Im Hinblick auf die Stärkeschoppung als das hervorstechendste 
Krankheitsmerkmal wurde der Kohlehydratstoffwechsel qualitativ und 
quantitativ auf die Tätigkeit der in der Kartoffeldiastase wirksamen 
Saccharogen- bzw. Dextrinogenkomponente hin untersucht. 

4. Bei der Stärkehydrolyse durch Preßsäfte aus rollkranken bzw. 
gesunden Kartoffelblättern und Knollen lassen sich durch Jodfärbung 
bemerkenswerte qualitative Differenzen in den gebildeten Dextrinstufen 
nachweisen. 

5. Zur quantitativen Ermittlung des Dextrinierungsgrades wurden 
Methoden zur Abtrennung der Dextrine von den übrigen Kohlehydraten 
in Pflanzensäften und zur Bestimmung der Dextrine ausgearbeitet. 


Planta Bd. 22. 48 














718 Johannes Hartisch: Stoffwechselphysiologische Untersuchungen 


6. Mit Hilfe dieser Methoden gelang der Nachweis einer bevorzugten 
Dextrinbildung beim Abbau der Stärke im lebenden kranken Blatt. 
Eine vermehrte Bildung von Dextrinen ist in kranken Blättern auch zu 
beobachten bei einer experimentellen Steigerung der amylatischen Stärke- 
hydrolyse. 

7. Der fermentative Stärkeabbau kranker Knollen zeichnet sich vor 
demjenigen gesunder ebenfalls durch eine bevorzugte Spaltung in Dex- 
trine aus. 

8. Die auffallende Dextrinbildung in kranken Organen ist unabhängig 
von strukturellen Eigenschaften ihrer Stärke, wie der Ablauf von Stärke- 
hydrolysen in vitro mit Fermentpräparaten und stärkefreien Preßsäften 
zeigt. 

9. Alle Befunde einer bevorzugten Dextrinbildung in rollkranken 
Kartoffelpflanzen lassen auf eine erhöhte Aktivität der Dextrinogen- 
amylase in ihnen schließen. 

10. Untersuchungen über die Wirkungsabhängigkeit der in gesunden 
und kranken Pflanzen tätigen Amylasen von der H'-Konzentration zeigen 
eine Aktivität beider Amylasenkomponenten sowohl in kranken als auch 
in gesunden Pflanzen. Doch liegt entsprechend der Amylasekonzen- 
trationen in ihnen das Hauptoptimum der amylatischen Wirksamkeit 
bei kranken Pflanzen im Bereich von py = 3,5—4,5, bei den gesunden 
zwischen py = 6,5—7,0. 

11. Die Azidität der Pre£säfte scheint für die bevorzugte Tätigkeit 
der einen oder anderen Komponente nur von untergeordneter Bedeutung 
zu sein. 

12. Vermutlich steht die höhere Aktivität der Dextrinogenamylase 
in kranken Pflanzen in ursächlichem Zusammenhang mit der Krankheit. 

13. Orientierende Untersuchungen an abgebauten Kartoffeln lassen 
eine physiologische Behandlung dieser Frage aussichtsreich erscheinen. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1931—1933 im Botani- 
schen Institut der Universität Leipzig unter Leitung der Herren Prof. 
Dr. W. RunLanp und Dr. K. WerzeL ausgeführt. Ihnen bin ich für 
wohlwollende Förderung zu größtem Danke verpflichtet. 

Gefördert wurde die Untersuchung aus Mitteln der Notgemeinschaft 
der Deutschen Wissenschaft, der hierfür mein besonderer Dank gebührt. 
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(Aus dem Biologischen Timirjasew-Institut in Moskau, Laboratorium der 
Zytogenetik.) 
UBER DIE BESCHLEUNIGUNG DES MUTATIONSVORGANGES 
IN RUHENDEN SAMEN UNTER DEM EINFLUSS VON 
TEMPERATURERHOHUNG. 


Von 
P. K. SHKWARNIKOW und M. S. Nawaschin. 
Mit 12 Textabbildungen (19 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 24. August 1934). 
I. 

Die Möglichkeit, den Mutationsvorgang durch Einwirkung erhöhter 
Temperatur zu beschleunigen, wurde von den Genetikern lange Zeit 
bezweifelt. Erst in den letzten Jahren erwiesen die fast ausschließlich an 
Drosophila ausgeführten Forschungen einer Reihe von Genetikern end- 
gültig die größere Häufigkeit der Mutationen unter Temperatureinwir- 
kungen. Dabei war der Einfluß erhöhter Temperatur in einer Anzahl 
von Fällen dermaßen erheblich, daß er keinesfalls dem durch die Ein- 
wirkung von Röntgenstrahlen erhaltenen nachstand. Was jedoch die 
künstliche Erzeugung von Mutationen durch Temperatureinwirkung 
an Pflanzen betrifft, so war diese Möglichkeit bis zur allerletzten Zeit 
von niemand erwiesen, d. h. bis zum Erscheinen einer vorläufigen Mit- 
teilung der Verfasser (1933) und der Mitteilung Prros (1933) über die 
auf demselben Wege bei Gerste erzielte erhöhte Häufigkeit der Muta- 
tionen. Vereinzelte in dieser Richtung angestellte Versuche (STUBBE, 
1930—1932, HıorreH, 1930) beantworteten die Frage in negativem 
Sinne. Es muß auch bemerkt werden, daß die zahlreichen an Drosophila 
erhobenen Befunde über künstlich erzeugte Mutationen durch ihre 
Unbeständigkeit charakterisiert sind. 

Auch hier führten bei einzelnen Autoren die Untersuchungen zu 
negativen Ergebnissen und in manchen Fällen erhielten dieselben Unter- 
sucher in verschiedenen Versuchen bei Anwendung derselben Einflüsse 
bald positive, bald negative oder sehr unbeständige Ergebnisse (GoLD- 
SCHMIDT, 1929, JoLLos, 1932, EPHRAIMSON, 1930—1932). 

Zum erstenmal stießen wir im Sommer 1933 auf Tatsachen, die 
schlagend die ungeheuere Erhöhung der Mutationshäufigkeit bei Pflanzen 
unter dem Einfluß hoher Temperatur bewiesen. Diese Tatsachen be- 
trafen wohl nur Chromosomenmutationen, bewiesen aber trotzdem 
unbestreitbar nicht bloß eine wirkliche Erhöhung der Mutationshäufig- 
keit unter der Einwirkung erhöhter Temperatur bei Pflanzen; sie sind 
auch von größter Wichtigkeit beim Suchen nach einer Richtschnur bei 
weiteren Untersuchungen zur Klarstellung des Mechanismus der Ein- 
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wirkung der Temperatur und anderer Faktoren auf den Mutations- 
vorgang überhaupt und, was sehr wesentlich ist, zur Aufklärung der 
Natur und der unmittelbaren Ursachen der Mutationsveränderlichkeit. 

Ohne uns weiter bei den vorliegenden Literaturangaben über die 
erhöhte Häufigkeit von Mutationen bei Temperatureinflüssen und ihrer 
kritischen Betrachtung aufzuhalten, da dieser Frage ein spezieller Artikel 
P. SCHKWARNIKOWs gewidmet werden soll, wollen wir unmittelbar zu 
eingehender Darlegung unserer Versuchsergebnisse übergehen. Wie be- 
reits früher kurz mitgeteilt (NawascHIN und ScHKWARNIKOW, 1933) 
gingen wir von der Annahme aus, daß die im ruhenden Samen statt- 
habenden intrazellulären Vorgänge, die bei längerem Verbarren der 
Samen in diesem Zustand zu einer Erhöhung der Mutationshäufigkeit 
in ihnen führen, unter den Bedingungen erhöhter Temperatur eine 
Beschleunigung erfahren werden und auf solche Art der unter gewöhn- 
lichen Bedingungen in einigen Jahren (hinsichtlich der Mutation) erhaltene 
Effekt in einigen Tagen zu erzielen sein wird, und stellten den ent- 
sprechenden Versuch mit frischen Samen von Crepis tectorum im Thermo- 
staten an. Frische trockene Samen wurden der Erwärmung im Thermo- 
staten bei einer Temperatur von 54—55° C unterworfen; die 1. Portion 
vom 3. V. bis zum 23. V., die 2. vom 3. V. bis 11. VI. und die 3. vom 
3. V. bis 15. VI. 

Bereits am Verhalten der Samen beim Keimen, an den morpho- 
logischen Veränderungen in den Sämlingen und der veränderten Ent- 
wicklung letzterer war zu erkennen, wie intensiv und tiefgehend der 
Einfluß hoher Temperatur auf die Samen war, und wie dieser Einfluß 
sich um so auffallender äußerte, je länger die Temperatureinwirkung 
dauerte. Nach dem ganzen Verhalten der Sämlinge, das dem nach 
Röntgenbestrahlung der. Samen überaus ähnlich ist, ließ sich vermuten, 
daß dieser Einfluß ähnliche tiefgreifende innere Veränderungen physio- 
logischer Natur und auch Strukturveränderungen des Kernapparates, 
Plasmas u. a. bedingte; letztere mußten unvermeidlich zu ungeheuerer 
Sterblichkeit der Sämlinge führen, die sich als nicht entwicklungsfähig 








Tabelle 1. 
u nd ae Morpho- Nicht 
Charakter und Dauer | z Keim- er Samen| logisch lebens- 
der Behandlung puchungge| sahigkeit “Fos Ve) He 
ss % Tage % % 
54—55°C 3. V. bis 23. V. 50 94 6 29,7 58,1 
54—55°C 3. V. bis 11. VI. 50 72 18 61,1 100 
54—55°C 3. V. bis 15. VI 200 49 + 12, 25 88,6 100 
die aus der 
Fruchthülle 
tot hervor- 
kamen 
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erwiesen, wahrscheinlich infolge des Umstandes, daß die Teilung ihrer 
Zellen entweder ganz aufgehoben oder stark erschwert war. Wie aus 
Tabelle 1 ersichtlich, zeigten Samen, die 20 Tage hindurch (3. V.—23. V.) 
der Einwirkung hoher Tem- 
peratur unterworfen wurden, 
völlig normale Keimfähig- 
keit (94%) und -energie. 
Trotzdem waren 29,7% der 
Keimlinge ganz unnormal; 
mit abgestorbenem Wurzel- 
meristem, braun gewordenen 
Wurzeln und Keimblättern, 
verschiedenartigen Verun- 
staltungen u. a., und 68,1% 
aller Sämlinge erwiesen sich 
in der Folge als nicht lebens- 


fähig. Bei Samen, die der 


. 1. Crepis tectorum. Sämlinge der 1. Portion, meist PT 
er und im Cotyledonenstadium absterbend. Wärmeeinwirkung 40 (3. V. 
bis 11. VI) und 44 Tage 


(3. V.—15. VI.) unterworfen wurden, findet sich bereits eine hochgradige 
und progressive Abnahme sowohl des Prozentsatzes der keimfähigen 
Samen (bei ersteren 72%, bei letzteren 44% lebender Keime) als auch 
der Keimenergie der Sa- 
men (18 bzw. 25 Tage); 
das Absterben trat aus- 
nahmslos bei allen Säm- 
lingen beider Portionen 
im Stadium der Keim- 
blätter ein. In diesem 
Stadium vegetierten die 
Sämlinge der 2. und 3. 
Portion und die größte 
Mehrzahl der lebensfähi- 
gen Sämlinge der 1. Por- 
tion über einen Monat; 
ihre Keimblätter nahmen 
Abb. 2. Crepis tectorum. Nicht lebensfähige Sämlinge der #1 Größe zu, verdickten 
1. Portion, im Cotyledonenstadium absterbend. sich und wurden brüchig. 
Der Vegetationskegel bil- 

dete sich bei all diesen Sämlingen überhaupt nicht aus oder blieb inaktiv, 
so daß keine der Pflanzen einigermaßen normale Blätter bildete, sondern 
alle im Keimblätterstadium zugrunde gingen. Bei den meisten dieser 
Pflanzen starben auch sehr früh die Vegetationspunkte der Wurzeln ab, 
letztere zeigten außerdem Verunstaltungen in Form von Verkrüm- 
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mungen, Verdickungen usw. Bei der Mehrzahl der am Leben geblie- 
benen Pflanzen der 1. Portion wurde dasselbe Bild des Absterbens der 


Vegetationspunkte der 
embryonalen Wurzeln be- 
obachtet, doch bildeten 
sich bei ihnen an dieser 
oder jener Stelle des Hy- 
pokotyls Seitenwurzeln. 
Außerdem fandensich bei 
ihnen verschiedene Ab- 
normitäten in der Ent- 
wicklung und der Form 
der Blätter; diese Ab- 
normitäten glichen sich 
bei der weiteren Entwick- 
lung allmählich aus. Die 
hauptsächlich angetrof- 
fenen Abnormitäten wer- 
den durch die Photogra- 
phien veranschaulicht (s. 
Abb. 1, 2, 3 und 4). 
Von 15 am Leben ge- 





Abb. 3. Crepis tectorum. Verschiedene Abnormitäten der 


bliebenen Pflanzen der jiber-und unterirdischen Teilevon Sämlingen der1.Portion. 


1.Portion wurden 14zyto- 
logisch untersucht und 


Das Wurzelmeristem ist meist abgestorben. 


bei 9 von ihnen Chromosomenmutationen (Translokationen) von ver- 
schiedenem Typus gefunden. Da zur Untersuchung die Wurzeln von 


entwickelten Pflanzen (l!/,monatigen) ge- 
nommen wurden, so enthielten diejenigen, 
in denen sich Mutationen fanden, wie zu 
erwarten war, Chromosomenmutationen von 
irgendeinem bestimmten Typus und diesen 
in allen ihren Zellen. Wie auf Tabelle 2 
ersichtlich ist, sind an dem durch Tempe- 
raturerhöhung im ruhenden Samen bewirk- 
ten Mutationsvorgang alle vier Chromo- 
somen von Crepis tectorum beteiligt. Trans- 
lokationen werden, wie die Tabelle zeigt, 
in verschiedenen möglichen Kombinationen 
beobachtet. So wurde z. B. in 2 Fällen 
Translokation des hinteren (distalen) Endes 





Abb. 4. Crepis tectorum. Bildung 


von Seitenwurzeln an Sämlingen 
der 1. Portion mit abgestorbenem 


Vegetationspunkt der Haupt- 
wurzel. 


des D-Chromosoms an das vordere (proximale) Ende des A-Chromosoms 
beobachtet, in 3 Fallen Translokation des hinteren Endes des B-Chromo- 
soms an das vordere des A-Chromosoms, in 3 Fallen Translokation des 
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haft 49 Albinos von im ganzen 369 Individuen. 


Tabelle 2. 
Nr. der Zahl der | Zahl der 
Pflanzen Morphologische |zytologisch| Mutatio- 7 
der Charakteristik unter- nen ent- Typus der Chr tation 
Wurzeln | Wurzeln 
1 Normal, 19 2 1. Translokation vom hinteren 
gut entwickelt Ende des D-Chromosoms an das 
vordere Ende des A-Chromosoms 
2. Translokation vom hinteren 
Ende des B-Chromosoms an das 
vordere Ende des A-Chromosoms 
2 Zwergpflanze 6 = 
31 Normal 6 — 
4 Normal 8 1 Translokation vom hinteren Ende 
des D-Chromosoms zum vorderen 
des A-Chromosoms 
5 Normal, 6 2 1. Translokation vom hinteren 
gut entwickelt Ende des B-Chromosoms an das 
vordere Ende des A-Chromosoms 
2. Translokation vom ?-Chromo- 
som an das vordere Ende des 
A-Chromosoms 
6 Normal 8 3 1. Translokation vom hinteren 
Ende des C-Chromosoms an das 
vordere Ende des A-Chromosoms 
2. Translokation vom hinteren 
Ende des C-Chromosoms an das 
vordere Ende des A-Chromosoms 
3. Translokation vom hinteren 
Ende des B-Chromosoms an das 
vordere Ende des A-Chromosoms 
7 Zwergpflanze 10 — 
8 Normal, 9 1 Translokation vom hinteren Ende 
gut entwickelt des A-Chromosoms an das hintere 
Ende des B-Chromosoms 
9 Normal 4 _ 

10 Normal 4 1 Translokation vom ?-Chromosom 
an das hintere Ende des B-Chro- 

mosoms 

11 Normal 8 1 Translokation vem hinteren Ende 
des C-Chromosoms an das vordere 

Ende des A-Chromosoms 

12 Zwergpflanze 5 1 Translokation vom hinteren Ende 

des A-Chromosoms an das hintere 
Ende des B-Chromosoms 

13 Normal 6 - 

14 Normal 7 2 1. Translokation vom hinteren 
Ende des C-Chromosom an das 
hintere Ende des D-Chromosoms 
2. Translokation vom ?-Chromo- 
som an das hintere Ende des 

B-Chromosoms 

15 Verkümmert _ _ 

106 14 
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hinteren Endes des C-Chromosoms an das vordere des A-Chromosoms, 
in 2 Fällen Translokation des hinteren Endes des A-Chromosoms an das 
hintere des B-Chromosoms und in 1 Fall Translokation des hinteren 
Endes des C-Chromosoms an das hintere Ende des D-Chromosoms. 
Außer diesen sicher festgestellten Typen von Translokation wurden 
noch 3 gefunden, für die sich nicht alle Einzelheiten der Verände- 
rung klar feststellen ließen (Pfl. 10 u. 14). Hier muß bemerkt werden, 
daß die Erkennung des 


Charakters der Verände- 
rungen stark erschwert ist, IN 
wenn das Material nicht 


ganz günstig ist oder sehr 
geringe Teilstücke der 


Chromosomen vom Um- 
bau ergriffen sind. Infolge % Au N 
dieser Umstände erweist Xe 
sich die Zahl der gefun- 


denen Translokationen un- 
bedingt geringer als die 


tatsächlich vorhandene. In a 

unserem Fall ließ das Ma- 

terial (infolge Mangels an NC 
gutenTeilungsfiguren)häu- (hy M. 


fig nicht sicher erkennen, 


ob die Translokation eines 

kleinen Stückes des Chro- hinteren ı orgs D- an des cm 
mosoms vor r letzte- soms; c Translokation vom hinteren Ende des B- an das 
res normal rn. alle Pag pr» ps ung sant aso DO ln 
von uns gefundenen Trans- tous de DE 7 TRS oo = 


lokationen ergreifen recht teren Ende des C- an das vordere des A-Chromosoms; 
große Teilstücke der Chro- ° kg yet h nl MR. <a 
mosomen. Die sehr wich- 

tige Frage, ob auch geringe Teile ebenso haufig der Translokation unter- 
worfen sind, bleibt infolge der oben erwähnten Umstände offen. 

Aus den angeführten Tatsachen läßt sich wegen der Beschränktheit 
des Materials nicht mit Bestimmtheit schließen, ob irgendein bestimmter 
Typus der Translokation häufiger vorkommt (zwischen bestimmten 
Chromosomen oder in bestimmter Weise) oder ob die verschiedensten 
Kombinationen gleich oft angetroffen werden. Allerdings erhielt von 
allen Translokationen zwischen den anderen Chromosomen und dem 
A-Chromosom in den meisten Fällen letzteres die Zulage, und zwar 
an seinem vorderen Ende, es konnte dies jedoch auch zufällig sein. 
Einige Beispiele von uns gefundener Translokationen sind in Abb. 5 
(a, b, c, d, e, f, g) wiedergegeben. 
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Bisher war die Rede von Chromosomenmutationen; sie wurden bei 
60% der am Leben gebliebenen Pflanzen gefunden. Außerdem erwiesen 
sich in der aus 369 Individuen bestehenden Nachkommenschaft einer 
Pflanze (N 3) 49 als Albinos, was eher einer Faktorenmutation zuzu- 
schreiben ist. Wenn wir letztere bei Berechnung der Chromosomen- 
mutationen in Betracht ziehen, so beträgt der Prozentsatz der mutierte 





Abb. 6. Crepis tectorum. Sämlinge aus der Röntgenbestrahlung in trockenem Zustande 
unterworfenen Samen. Dosis 5,000 r. Die Mehrzahl zeigt keine merkbaren Abweichungen 
in der Entwicklung und Form der Blätter. 


Gewebe enthaltenden Pflanzen (von dem am Leben gebliebenen) 66,6. 
Gehen wir aber nicht bloß von der Zahl der am Leben gebliebenen 
Pflanzen, sondern von der Zahl der der Behandlung unterworfenen 
Samen aus, so wird der tatsächliche Prozentsatz der erwähnten Pflanzen 





Abb. 7. Crepis tectorum. Sämlinge aus der Röntgenbestrahlung in trockenem Zustande 

unterworfenen Samen. Dosis 15,000 r. Die meisten Sämlinge sind nicht lebensfähig und 

gehen im Cotyledonenstadium zugrunde. Fast alle weiterentwicklungsfähigen zeigen 
verschiedene Abnormitäten. 


(richtiger Embryonen) wahrscheinlich viel höher sein, da die größte 
Mehrzahl der nicht gekeimten Samen und nicht lebensfähigen Keim- 
lingen zweifellos sich deswegen als solche erwiesen, weil die starken Stö- 
rungen im Chromosomenapparat ganze Zellgruppen lebensunfähig 
machten. Dies führte seinerseits zum Untergang der Embryonen, zum 
Absterben des Wurzelmeristems, der Vegetationskegel und auf diese 
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Art zum Untergang der meisten Sämlinge. Erhôhte Temperatur ist 
folglich ein überaus stark wirkender Faktor, der die Intensität des 
Mutationsvorganges erhöht. Offenbar ist hier nur das Vorliegen be- 
stimmter Bedingungen erforderlich, worüber weiter unten die Rede sein 
wird. Wie bereits früher mitgeteilt (NAWASCHIN und SCHKWARNIKOW, 
1933), zeigte die parallel vorgenommene Röntgenbestrahlung trockener 
Samen, daß dabei ein der 1. Serie des Temperaturversuchsmaterials 
gefundenen ähnlicher Effekt, angefangen mit der Dosis 15 000 r und 
höher, erhalten wird. Wir wollen darauf nicht weiter eingehen und zur 
Veranschaulichung des Gesagten hier bloß einige Photographien bringen 





ened 


Abb. 8. Crepis tectorum. Sämlinge aus der Röntgenbestrahlung in trockenem Zustande 
unterworfenen Samen. Dosis 25,000 r. Alle haben die Lebensfähigkeit eingebüßt und 
gehen im Cotyledonenstadium zugrunde. 


(s. Abb. 6, 7, 8). In diesen Versuchen mit Röntgenbestrahlung stellten 
wir uns nicht die Aufgabe einer genauen vergleichenden Berechnung der 
Häufigkeit von Chromosomenmutationen bei verschiedenen Dosen der 
Temperatureinwirkung und entsprechend bei Bestrahlung mit ver- 
schiedenen Dosen von X-Strahlen; es wurde aber das dazu notwendige 
Material gesammelt, und wir haben uns eine solche Untersuchung vor- 
genommen. Nach dem oben über die ungeheuere Beschleunigung des 
Mutationsvorganges in ruhenden Samen unter der Einwirkung erhöhter 
Temperatur und über die in aus derart behandelten Samen gezüchteten 
Pflanzenwurzeln gefundenen Translokationen Gesagten entsteht die 
Frage, ob ebensolche Veränderungen im Chromosomenapparat auch in 
den oberen Teilen der Pflanze (Embryo) vor sich gehen. 

Eine zweite, nach dieser entstehende Frage ist, ob die in den ent- 
sprechenden Geweben des Embryos aufgetretenen Chromosomenver- 
änderungen (im Falle ihres Auftretens) im Verlauf der Weiterentwicklung 
der Pflanze erhalten bleiben und die Geschlechtssphäre erreichen. 
Zurzeit ist noch keine zytologische Untersuchung der Nachkommen- 
schaft von aus Temperatureinflüssen unterworfenen Samen gezüchteten 
Pflanzen ausgeführt worden, die auf die gestellten Fragen eine direkte 
und erschöpfende Antwort gibt. Nichtsdestoweniger geben andere 
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Tatsachen und vor allem die auffallende, in einzelnen Fällen über 50% 
erreichende Unfruchtbarkeit einer ganzen Reihe von Pflanzen indirekt 
Grund dafür, beide Fragen in positivem Sinne zu beantworten. Dafür 
spricht auch das Auftreten einer großen Menge von Albinos in der Nach- 
kommenschaft der Pflanze N3. Entscheidende Bedeutung wird in 
dieser Beziehung erst die zytologische Untersuchung der Nachkommen- 
schaft aller (15) Pflanzen haben. 


IH. 

Erst nach den ersten Ergebnissen des oben beschriebenen Versuches 
unternahmen wir Versuche in größerem Umfange über die Einwirkung 
verschiedener Temperaturen im Verlauf verschiedener Zeiträume in 
der Absicht, den Charakter der Abhängigkeit der Chromosomenmuta- 
tionen von der Temperatur und der Dauer ihrer Einwirkung klarzustellen. 
Diese Versuche wurden an Samen von Crepis tectorum und Winter- 
weizen (reinlinige Sorte 0194 der Züchtung der Odessaer Züchtungs- 
station, jetzt genetisches Züchtungsinstitut) nach folgendem Schema 
ausgeführt: 








30°C — 5 Tage 50°C — 5 Tage 50°C — 2,51 Tage 60°C — 2,51 Tage 
30°C —10 „ 50°C — 10 „ 50°C — 5 1 „ 60°C — 51 m 
30°C — 15 „ 50°C —15 „ 50°C — 7,51 „ 60°C — 7,51 „ 
30°C —21 „ 50°C —21 „ 50°C — 19,5! „ 60°C — 10,51 „ 
30°C —26 „ 50°C —26 „ 50°C — 131 u 60°C — 131 ‘ 
30°C —31 ,, 50°C —31 , 50°C — 155! „ 60°C — 15,51 „ 
30°C —36 „ 600C — 5 „ 50°C —181 is 60°C — 184 y 
40°C — 5 „ 60°C —10 „ 50°C —20,51 „ 60°C —20,51 , 
49C — 10 ,, 60°C —15 „ 50°C — 25,51 „ 60°C — 231 
40°C —15 „ 60°C —21 „ 60°C — 25,51 „ 
400C —21 „ 60°C —26 „ 

40°C —26 „ 

40°C —31 „ 

40°C — 36 „ 


Außerdem haben wir Versuche mit Erwärmung der Samen durch 
natürliche Sonnenwärme angestellt. Die Samen wurden in geschwärzten 
Glasröhren (mit offenen, abwärts gebogenen Enden) auf die Oberfläche 
des Erdbodens gelegt. Dreimal täglich wurde, wie in der Meteorologie 
üblich, die Temperatur der Bodenoberfläche, zu derselben Zeit auch die 
Temperatur im Inneren der Röhren, vermerkt. Die Maximaltemperatur 
schwankte während des Versuches an der Bodenfläche von 26,80 bis 
59°C und im Inneren der Röhren von 24,3° bis 49,39 C. 

In den beschriebenen Versuchen ließen wir die relative Feuchtigkeit 
in den die Samen enthaltenden und auf verschiedene Temperaturen 

1 Die mit ! bezeichneten Portionen wurden der Einwirkung erhöhter Tempe- 
ratur bloß 12 Stunden täglich unterworfen; für die ü,rigen 12 Stunden wurden 
sie in gewöhnliche Zimmertemperatur gebracht. Dies geschah in der Absicht, 
annähernd natürliche Bedingungen nachzuahmen, d.h. die Erwärmung durch die 
Sonnenwärme, die in der Nachtzeit fehlt. 
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gebrachten Gefäßen ganz unberücksichtigt; die Feuchtigkeit schwankte 
selbstverständlich erheblich infolge der Temperaturveränderung und war 
bei gleichbleibenden übrigen Bedingungen bedeutend geringer bei hohen 
Temperaturen als bei niedrigen. Wie aus Tabelle 3 ersichtlich ist, ließen 
Keimfähigkeit und -energie keine regelmäßige Abhängigkeit von der 
Temperatur und der Dauer ihrer Einwirkung erkennen; dies ist am 
wahrscheinlichsten wohl auf Unterschiede im Feuchtigkeitsgehalt zurück- 
zuführen, die bekanntlich auch bei gewöhnlicher Temperatur die Ge- 
schwindigkeit der in den ruhenden Samen sich abspielenden Vorgänge 











Tabelle 3. 
Keim- Zahl 
Versuchsvarianten Keim- dauer der 
fähigkeit in der unter- 
% en | Pflanzen | Pflanzen 

30°C — 6T 92 5 _ — 
— 13 + 98 5 — — 

— 16 ,, "98 5 _ — 

—21 „ 100 3 — _ 

— 26 „ 98 4 — _ 

— 31 „ 96 5 — — 
c=%6T 92 3 = > 

WC — 6 — 
— 13 me 98 4 — — 

— 16 „ 94 4 — _ 

— 21 „ 100 a 4 2 

— 26 „ 74 4 9 4 

— 31 „ 86 10 4 2 

— 36 33 a 3 2 

50°C — 6 Tage 34 29 _ = 
= 19 = ds Ba Pan = 

— 16 ,, 60 25 _ — 

°C 6 Ty 4 34 = = 
60 — 6 — — 
— 13 oe 58 38 _ _ 

— 16 „ 36,3 29 — — 

— 21 „ + 34 _ — 

4 ” 44 38 _ — 

50°C mit Unterbrechung 3 Tage 86 12 2 1 
” ” ,5 ” 86 12 um —_ 
” ” ” 78 14 pice i 
” ” 10,5 ” 74 44 ping: 2 
” ” 3° ” 76 34 dé Fe 
” ” 15,5 ” 82 25 a . 
” ” 8 ” 82 14 er > 
” Fr 20,5 „ 74 14 — — 
- 26 on 76 16 - _ — 
” ” 25,5 ” 74 12 T x 














hochgradig beeinflussen (die Samen verlieren bekanntlich ihre Keim- 
fähigkeit bei hohem Feuchtigkeitsgehalt unvergleichlich schneller als 
bei niederem). Es ist ganz natürlich, daß sich dieser Einfluß bei erhöhter 
Temperatur noch stärker äußerte. Man muf daher bei Versuchen, die 
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ein einigermaßen genaues Studium des Einflusses der Temperatur auf 
die Mutationshäufigkeit im Auge haben, außer der Temperatur auch die 
Feuchtigkeit von Luft und Samen sorgfältig in Betracht ziehen. 

Auf Grund dieser Erwägungen mußten wir auf die eingehende zyto- 
logische Untersuchung des ganzen Materials dieser Versuche verzichten, 
da es klar war, daß sie der Lö- 
sung der gestellten Aufgabe wenig 
nutzen konnte. Es wurde bloß 
die Probenuntersuchung . von 
20 Pflanzen aus dem Versuch 
bei der Temperatur von 40°C 
(Einwirkungsdauer 21 Tage und 
mehr) ausgeführt. Zur Unter- 
suchung wurden embryonale 


FEW TS TR ER Wurzeln genommen. Mutierte 
jungen embryonalen Wurzel; es sind zweirecht Zellen wurden bei 10 Pflanzen 


große Fragmente zu sehen (Mikrophoto). gefunden. Die Mutationen stell- 
ten in den meisten Fällen heraus- 
gestoBene Chromosomenfragmente von verschiedener Größe dar (die in 
ruhenden Zellen in Form regelmäßiger kugelförmiger Schollen im Plasma 
liegen); es kommen auch fast ganz herausgestoßene Chromosomen und 
gut erkennbare Chromosomentranslokationen vor. Einige dieser Ver- 
änderungen sind auf Abb.-9, 10, 
11 und 12 wiedergegeben. 

Zur Gewinnung eines Bildes 
davon, welche Rolle überhaupt 
der Temperatur für die Mutation 
unter natürlichen Bedingungen 
zukommt, dürfte der von uns 
ausgeführte Versuch der Erwär- 
mung der Samen durch Sonnen- 
temperatur in einer geschlosse- 








Abb. 10. Crepis teetorum. Kernplatte aus einer a i i 
jungen embryonalen Wurzel; drei Fragmente Men Röhre . Belang — u 
von verschiedener Größe (Mikrophoto). der die relative Feuchtigkeit 


keinen einigermaßen erheblichen 
Grad erreichte und daher eine ziemlich hohe Keimfähigkeit der Samen 
erhalten blieb (72,1%). Dieser Versuch wurde in Taschkent ausgeführt; 
er dauerte über 1 Monat. Die Temperatur schwankte in dieser Zeit 
täglich um 13 Uhr an der Bodenfläche zwischen 37° C und 63°C. Das 
Material dieses Versuches wird gegenwärtig untersucht !. 


1 Zwecks eingehenderen Studiums des Einflusses von Temperatur und Feuch- 
tigkeit auf Mutationen in Samen wurden in diesem Jahr in unserem Laboratorium 
in größerem Maßstabe Versuche ausgeführt über die Beeinflussung von Samen 
durch hohe Temperatur bei verschiedener relativer Luftfeuchtigkeit (SCHKWARNIKOW) 
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IV. 

Nach Darlegung der Befunde, die unsere anfänglichen Erfahrungen 
über starke Erhöhung der Mutationshäufigkeit in Samen unter dem Ein- 
fluß erhöhter Temperatur bestätigen, müssen wir auf einige allgemeine 
Fragen zu sprechen kommen. Es sind dies vor allem Fragen über die 
Natur der Mutationsveränder- 
lichkeit selbst, über die Rolle 
verschiedener äußerer Faktoren 
(im gegebenen Falle der Tem- 
peratur und Feuchtigkeit) in der 
Mutationsveränderlichkeit und 
ihren Wirkungsmechanismus, 
und endlich über die unmittel- 
baren Ursachen der Mutationen. 
In der Literatur über künstliche, 
meist mit Hilfe von Röntgen- 
strahlenerzielteMutationenwur- jungen embreonalon Wurzel mit Ins Plane er 
den die aufgeworfenen Fragen sgestoßenem Ch stück (Mikrophoto). 
mehrfach berührt. Die meisten 
Forscher, die sich in dieser Richtung betätigen, sind geneigt, das 
Wesen der Mutationen darin zu erblicken, daß ein gewisser Teil des 
Chromosoms infolge mechanischer Einwirkung des äußeren Faktors 
(Röntgenstrahlen, Radium usw.) verloren geht. Der Hauptfehler solcher 
Ansichten besteht darin, daß so die | 
Erscheinung der Mutation als solche pe 
immer mebr durch physikalische Ge- 
setzmäßigkeiten allein erklärt wird 
und dabei biologische Gesetzmäßig- 
keiten, die der Zelle, in der sich die 
Mutation vollzieht, eigen sind, fast 
ganz vergessen werden. Die von uns 
dargelegten Tatsachen zeigen, daß 
die Erhöhung der Temperatur stark 
beschleunigend auf den Mutations- 
vorgang wirkt, der bekanntlich auch ge Ere aes eee 
bei gewöhnlicher Temperatur in ru- jungen embryonalen Wurzel (Mikrophoto). 
henden Samen stattfindet. Dieser 
Umstand ist unseres Erachtens ein Beweis zugunsten der physiologischen 
Natur der Mutation; die oben erwähnten Vorstellungen von der Rolle 
des äußeren Faktors als der in erster Linie in Betracht kommenden Ur- 
sache der Mutation läßt sich natürlich mit unseren Tatsachen nicht in 
Einklang bringen. In demselben Sinne spricht auch das Fehlen des 














und auch durch verschiedene Temperaturen bei beständiger relativer Feuchtigkeit 


(L. Kırnossowa). Die Ergebnisse werden in nächster Zeit veröffentlicht werden. 
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proportionalen Verhaltens zwischen Prozentsatz der Mutationen und Ein- 
wirkungsdauer des Temperaturfaktors ; in unseren Versuchen wurde hoch- 
gradiges Anwachsen des Effekts beobachtet, das von einem gewissen 
Moment in endgültigen Verlust der Lebensfähigkeit der Keime überging. 
Wie neulich entdeckt wurde, wird dasselbe auch bei einfachem Altern 
der Samen unter den gewöhnlichen Temperaturbedingungen bemerkt 
(M. Nawascuin, 1933). 

Von äußerst wichtiger Bedeutung für die Aufklärung des Wesens 
des Mutationsvorganges ist weiterhin, daß die ungeheuere Zunahme des 
Prozentsatzes der Mutationen, von der wir hier sprechen, gerade in 
ruhenden Samen statthat; dies weist auf gewisse spezifische Eigentüm- 
lichkeiten des Zustandes der „Ruhe‘ hin, die das Vorsichgehen der 
Mutation in den Samen begünstigen. Dieses beweisen besonders an- 
schaulich unsere Versuche und die Versuche Prtos (1933), die zum ersten- 
mal eine unerwartet starke Erhöhung der Mutationshäufigkeit ergaben, 
als der Einwirkung hoher Temperatur ! nicht erwachsene Pflanzen, son- 
dern ruhende Samen unterworfen wurden. Bekanntlich hatte der Ver- 
such STUBBEs, Mutationen durch Temperaturhochwirkung auf die Pflanze 
am Tage vor der Blüte zu erzielen, wie auch die Versuche anderer mit 
Tieren keinen Erfolg. Der Unterschied von ruhenden Samen von anderen 
Phasen der Entwicklung der Pflanze besteht vor allem in einem quali- 
tativ anderen Charakter der in ihnen sich vollziehenden physiologischen 
Vorgänge. Abgesehen von der äußerst hochgradigen Verlangsamung der 
Lebensvorgänge besteht der Unterschied hier in erster Linie in deren 
Einseitigkeit: wir haben hier ein Überwiegen von Stoffzerfall (wenn auch 
langsamem) im Vergleich zur Synthese, was einen tiefgreifenden Unter- 
schied der ruhenden Samen von anderen Entwicklungsphasen bedeutet. 
Er befördert offenbar in irgendeiner Weise die Auslösung von Kräften 
in der Zelle, die schließlich die Mutation bedingen; oder es erweist sich 
der Zustand der ‚Ruhe‘ als am günstigsten für den wirksamen Einfluß 
der Kräfte, die beständig auch in anderen Stadien des Organismus 
wirken und mit dem Bestehen der lebenden Zelle unzertrennlich ver- 
bunden sind. Bezüglich der näheren Natur der Vorgänge und Kräfte, 
die die uns hier interessierenden Besonderheiten ruhender Samen be- 
dingen, und über die Richtung, in der die unmittelbaren Ursachen der 
Mutationen zu suchen wären, ist es jetzt noch verfrüht, bestimmte Ver- 
mutungen auszusprechen. Wir neigen zu der Ansicht, daß hier eine Eigen- 
art des Metabolismus zugrunde liegt, die durch Überfluß freier Energie 
infolge des erwähnten Überwiegens von Zerfallsvorgängen charakterisiert 
ist; diese Energie kann natürlich zu tiefgreifenden Umwandlungen des 
Chromosomenapparats führen, indem sie von letzterem absorbiert wird. 


1 Peto wirkte in seinen Versuchen gleichzeitig nicht nur durch Temperaturen, 
sondern auch durch hohe Feuchtigkeit ein, wobei er starken Einfluß der letzteren 
im Sinne der Erhöhung des Prozentsatzes der Mutationen fand. 
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Es ist auch möglich, daß manche der sich mit der Zeit in dem Samen 
anhäufenden Zerfallsprodukte Mutationsveränderungen hervorrufen 
können; doch ist anzunehmen, daß sie nicht unmittelbare Ursache der 
Mutation sein können, sondern eher den Ablauf des Metabolismus be- 
einflussen müssen. Es ist nicht unwahrscheinlich, daß die oben hervor- 
gehobene rasche Erhöhung des Mutationsprozentsatzes von einem ge- 
wissen Moment an gerade auf der Anhäufung irgendwelcher Zerfalls- 
produkte beruht. In Verbindung mit unserem Problem gewinnen be- 
sonderes Interesse die Angaben über das Bestehen einer besonderen, bei 
Eiweißkoagulation entstehenden Strahlung in Zellen (W. LEPESCHKIN 
1932; Ssuxow und Lanscurna 1933), die den Ultraviolettstrahlen ähn- 
lich ist und die Ursache der beim Altern oder bei Erwärmung der Zell- 
substanz beobachteten erhöhten Mutationstätigkeit sein kann, insofern 
hier partielle Eiweißkoagulation möglich ist. 

Welche Bedeutung für den Mutationsvorgang jeder der genannten 
Erscheinungen zukommt, und ob es nicht noch andere, in ihrem End- 
effekt ähnliche physikalisch-chemische Abläufe in den Samenzellen gibt, 
kann erst durch entsprechende exakte gemeinsame genetisch-zytologi- 
sche, physiologische und biochemische Forschungen klargestellt werden. 
Ohne uns auf weitere Spekulationen einzulassen, müssen wir dennoch 
mit voller Bestimmtheit feststellen, daß die oben dargelegten Tatsachen 
uns von neuem nachdrücklich darauf hinweisen, daß die Mutation ein 
biologischer Vorgang ist, der in engstem Zusammenhang mit metaboli- 
schen Vorgängen steht und daher in seiner Entwicklung nach dieser 
oder jener Richtung vor allem vom inneren Zustand des Organismus 
abhängen muß. Es ist leicht verständlich, daß äußere Bedingungen der 
Umgebung, da sie von der Lebenstätigkeit des Organismus sich nicht 
trennen lassen, ebenfalls eine äußerst wichtige Rolle spielen. Von diesem 
Standpunkt darf die Temperatur und darf auch die Feuchtigkeit nicht 
als ein gewisser spezifischer, auf den Mutationsvorgang einwirkender 
äußerer Faktor betrachtet werden, wie es in der Vorstellung der meisten 
Genetiker die X-Strahlen sind, auch stark wirkende chemische Stoffe 
und anderes für den Organismus Ungewohnte. Sie sind ein beständiges 
Element der äußeren Umgebung lebender Organismen, mit dem ihre 
Lebenstätigkeit sehr eng verbunden ist. Ihre (der Temperatur und Feuch- 
tigkeit) Einwirkung auf die Mutation vollzieht sich unbestreitbar ver- 
mittels verschiedener physikalisch-chemischer Vorgänge, für welche eine 
Veränderung des Umweltfaktors sehr wesentliche Bedeutung hat. Hier- 
bei — wir wollen dies nochmals betonen — wird der eine oder andere 
Endeffekt auf den Mutationsvorgang, wie wir sahen, in hohem Maße 
von dem Zustande des Organismus bestimmt. Unseres Erachtens besteht 
kein grundsätzlicher Unterschied zwischen den in ruhenden Samen unter 
gewöhnlichen Aufbewahrungsbedingungen erfolgenden Vorgängen und 
solchen, die sich in ihnen bei erhöhter Temperatur vollziehen. In beiden 


Planta Bd. 22. 49 
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Fällen haben wir es mit denselben Vorgängen zu tun; sie verlaufen bloß 
unter verschiedenen Bedingungen verschieden, was ihre Geschwindigkeit 
betrifft. Mit anderen Worten, bei Versuchen zur Klarstellung der Beein- 
flussung der Mutation durch die Aufbewahrungsdauer der Samen und 
auch durch erhöhte Temperatur unter verschiedenen Feuchtigkeitsbe- 
dingungen usw. experimentieren wir tatsächlich mit einem natürlichen 
biologischen Ablauf, der sich in lebenden Zellen unter verschiedenen 


Bedingungen des Organismus vollzieht. 


V. 


Die theoretische Bedeutung, die diesen neuen Tatsachen bezüglich 
der Mutationen zukommt, ist klar. Wir wollen nur nochmals betonen, 
daß sie ein schwerwiegender Hinweis sind für die unumgängliche Not- 
wendigkeit gemeinsamer Forschungen von Genetikern und Zytologen 
einerseits und Physiologen und Biochemikern andererseits über die 
Fragen der Mutationsveränderlichkeit und möglichenfalls auch spezieller 
physiologischer und biochemischer mit dieser Frage verknüpfter For- 
schungen. Erst solche Forschungen können die richtige Bearbeitung 
dieser Fragen fördern, die es in kürzester Zeit ermöglichen kann, den 
Mutationsvorgang wirklich zu erfassen. 


Nun wollen wir uns noch etwas eingehender mit der praktischen 
Wichtigkeit des oben Dargelegten befassen. Erstens läßt sich mit. Sicher- 
heit erwarten, daß bei nicht viel Zeit beanspruchender (fast unter allen 
Bedingungen möglicher) ergänzender Bearbeitung der Frage von der 
Auslösung von Mutationen durch Temperatureinflüsse die praktische 
Züchtung eine sehr einfache und leicht zugängliche Methode der Er- 
zielung einer großen Anzahl neuer Pflanzenformen gewinnen wird. 
Bisher galt in allen Fällen, wo in der Züchtung von der Verwertung 
künstlich hervorgerufener Mutationen die Rede war, als geeignetstes, 
oder richtiger einzig geeignetes Verfahren ihrer Auslösung bei Arbeiten 
in größerem Maßstabe die Methode der Röntgenbestrahlung, die nicht 
nur sehr wenigen Züchtungsinstitutionen zugänglich ist, sondern auch 
die Gefahr unerwünschter Nebeneffekte in sich bergen kann, da der 
nicht adaptierte Organismus außer Mutationen noch eine Reihe krank- 
hafter Reaktionen erleiden wird, der von der Beschleunigung der auf 
natürliche Weise sich von den ersten Tagen der Entstehung des Lebens 
entwickelnden Vorgänge weniger zu erwarten ist. Weiterhin entsteht 
eine ganze Reihe von sehr wichtigen Fragen, die mit der Aufbewahrung 
und Bearbeitung der Samen, wie sie in der landwirtschaftlichen Praxis 
üblich sind, in Verbindung stehen. 

Vor allen gewinnt sehr wichtige Bedeutung die Kontrolle der Tem- 
peraturschwankungen in den Getreidespeichern zur Zeit der Aufbewah- 
rung des Saatmaterials und die Frage von dem Feuchtigkeitsgehalt der 
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zur Aufbewahrung kommenden Samen. Bei Aufbewahrung großer Mengen 
von Saatmaterial sind diese Fragen besonders aktuell, da unerheblich 
erhöhter Feuchtigkeitsgehalt der Samen, nicht regelmäßige Aufschüttung, 
ungenügende Ventilation und andere Ursachen in solchen Fällen leicht 
(wie dies oft auch der Fall ist) zu bedenklicher Temperaturerhöhung 
in der Masse der Samen führen. Dabei genügt bei manchen Kulturen 
eine selbst unerhebliche Erhöhung der Temperatur, um in einem (wenn 
auch geringen) Prozentsatz der Samen Mutationen hervorzurufen, was in 
kurzer Zeit reinliniges Material verderben kann. Zieht man anderseits 
in Betracht, daß Samen, die hier Veränderungen erlitten haben, in den 
meisten Fällen in vielen Beziehungen unnormale Pflanzen ergeben (miB- 
gestaltete, verkümmerte, langsam sich entwickelnde usw.), so sind sie 
auch vom rein wirtschaftlichen Standpunkte aus ein großes Übel infolge 
großer Verluste durch Herabsetzung des Ernteertrages. Es ist demnach 
für die Bewertung der Beschaffenheit des Saatmaterials der Prozent- 
satz der Keimfähigkeit durchaus kein genügender Maßstab, da das Er- 
haltensein eines hohen Prozentsatzes der Keimfähigkeit und genügender 
Keimenergie, wie wir oben sahen, noch nichts über die Beschaffenheit 
des Materials aussagt; die Mehrzahl der erhaltenen Keime kann minder- 
wertig sein. In der Praxis können an Aufbewahrungsorten nicht selten 
solche Bedingungen auftreten (das bezieht sich auch auf die Aufbewah- 
rung des Materials von Züchtungsstellen), die sie tatsächlich zu Herden 
von Massenmutationen der Samen machen. Dieser Umstand verdient 
jetzt ernstlich beachtet zu werden. 

Eine andere Reihe von Fragen betrifft agrotechnische Maßnahmen, 
die in Verbindung hiermit, wie uns scheint, in gebührender Weise kon- 
trolliert werden müssen. So verdienen z. B. sorgfältige Beachtung ver- 
schiedene Methoden der Trocknung der Samen durch heiße Luft oder 
auf anderem Wege, wo hohe Temperatur zur Anwendung kommt, die 
Methoden der Bekämpfung von Krankheiten durch Erhitzung der Samen 
auf diese oder jene Art (wie z. B. im Falle der Bekämpfung des Brandes 
bei der Gerste) und anderes. 

Zum Schluß muß bemerkt werden, daß unsere Ergebnisse über den 
Einfluß erhöhter Temperatur auf die Mutationshäufigkeit in ruhenden 
Samen zum erstenmal die Aufmerksamkeit auf einen Umweltfaktor 
lenken, der allgemein verbreitet ist und in der Natur eine wesentliche 
Rolle in der Mutationsveränderlichkeit spielen kann. Es ist ganz klar, 
daß ruhende Samen sehr oft starker Erwärmung durch Sonnenwärme 
unterworfen sind, ähnlich wie dies in unseren Versuchen der Fall war. 
Die Wirksamkeit dieser Erwärmung wird augenscheinlich von der Dauer 
der Ruheperiode abhängen, die in der Regel von den Dürreperioden 
abhängt, die ihrerseits durch verstärkte Insolation charakterisiert sind. 
Dasselbe bezieht sich auch auf den Feuchtigkeitsfaktor. Die Haupt- 
elemente des Klimas, Temperatur und Feuchtigkeit erweisen sich somit 

49* 








736 P. K. Schkwarnikow und M. S. Nawaschin. 


zugleich auch als Hauptfaktoren, die die Geschwindigkeit des Mutations- 
vorganges bestimmen. 


Literaturverzeichnis. 


Cartlege, J. L. and A. F. Blakeslee: Mutation rate increased by aging seeds as 
shown by pollen abortion. Proc. nat. Acad. Sei. U.S.A. 20, 103—110 (1934). — 
Hiorth, G.: Ein Versuch über den Einfluß der Erwärmung des Pollens auf die Nach- 
kommenschaft. Z. Abstammgslehre 56, H. 1 (1930). — Lepeschkin, W. W.: Nekro- 
biotische Strahlen. Ber. dtsch. bot. Ges. 50, 367—370 (1932). — Nawaschin, M.: 
Altern der Samen als Ursache der Chromosomenmutationen. Planta (Berl.) 20 
233—243 (1933). — Origin of spontaneous mutations. Nature (Lond.) 131, 436 
(1933). — Neues in der Frage der Spontanmutationen. Z. Biol. (russ.) 2, 111 bis 
115 (1933). — Nawasehin, M. and P. Sehkwarnikow: Process of mutation in resting 
seeds accelerated by increased temperature. Nature (Lond.) 182, 482 (1933); 
Priroda (russ.) 1988, No 10, 54—55. — Pete, F. H.: The effect of aging and heat 
on the chromosomal mutation rates in maize and barley. Canad. J. Research. 
9, 261—264 (1933). — Ssuhow, K. u. M. Lanschina: Ultraviolette Ausstrahlung 
bei Koagulation der Eiweißstoffe. Z. Biol. (russ.) 2, H. 6. — Stubbe, H.: Unter- 
suchungen über experimentelle Auslösung von Mutationen. Z. Abstammgslehre 
56, H.1/2. — Untersuchungen über experimentelle Auslösung von Mutationen 
bei Antirrhinum majus. III. Die Erhöhung der Genmutationsrate nach Röntgen- 
bestrahlung, mit ultraviolettem Licht, Temperaturshocks, nebst einigen 
Bemerkungen über die in diesen Versuchen induzierten Variationen. Z. Abstammgs- 
lehre 60, H.4 (1932). 





h- 
O- 
Le 


pis 
ng 
3); 
at 
sh. 


er- 


en 
n- 


g8- 


ur reg rn 


(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


EXPERIMENTELLE BEITRÄGE 
ZUR ELEKTROPHYSIOLOGISCHEN W:, :HSTUMSTHEORIE. 


Von 
Konrap RAMSHORN. 


Mit 22 Textabbildungen (24 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 23. August 1934.) 


Einfiihrung. 

Die zweipolige Struktur des pflanzlichen Organismus hat von jeher 
das Interesse der Forschung beansprucht. Im Zusammenhang mit ihr 
ist man verhältnismäßig früh durch Messungen von Potentialdifferenzen 
an Pflanzenteilen zur Kenntnis einer elektrischen Polarität der Pflanze 
gelangt. HERMANN (1882) und MürLER-HETTINGEN (1883) stellten eine 
Differenz zwischen Kotyledonen und den übrigen Organen von Keim- 
pflanzen fest, die stets eine bestimmte Richtung aufwies: Die Kotyle- 
donen waren elektropositiv gegen alle anderen Teile. MÜLLER-HETTINGEN 
fand nun bei seinen Beobachtungen eine bestimmte Polarität beim ober- 
irdischen und unterirdischen Organ: Die Spitzenregionen beider waren 
gegen die antipikalen Abschnitte elektronegativ. Erst im letzten Jahr- 
zehnt sind durch Lunp erneut elektrometrische Messungen an Pflanzen 
bei weit fortgeschrittener Meßtechnik angestellt worden, die allerdings 
ein anderes Ergebnis hatten. Lunp und KENYoN (1927) fanden an Zwiebel- 
wurzeln die Spitze elektropositiv gegen die Basis. Am Stamm von Pseudo- 
tsuga erhielt Lunp (1931) ein ähnliches Bild: Auch hier waren die Spitzen- 
regionen elektropositiv gegen basale. Nach weiteren Untersuchungen 
Lunps (1929) wie auch von MarsH# (1929) an Zwiebelwurzeln soll sich 
ein gewisser Zusammenhang zwischen den elektrischen Strömen und der 
Atmung ergeben. In letzter Zeit sind die elektrischen Potentialdifferenzen 
im Zusammenhang mit der Wuchsstoff-Forschung Gegenstand des Inter- 
esses geworden. Die Übereinstimmung in den Befunden früherer und 
jetziger Forscher bezüglich der elektrischen Polarität und der Wider- 
spruch bezüglich der Lage der negativen bzw. positiven elektrischen Pole 
ließen es bei der Aktualität der Frage nach einem Zusammenhang 
zwischen elektrischer und Wachstumspolarität lohnend erscheinen, unter 
diesem Gesichtspunkt vergleichende Messungen von Potentialdifferenzen 
und Wachstum einmal an ungereizten Pflanzen, zum anderen bei ver- 
änderten Bedingungen anzustellen. 

Zur Untersuchung besonders geeignet erschienen Pflanzen mit starkem 
Wachstum und ausgeprägter Polarität desselben, d.h. Keimpflanzen. 
Als Versuchsmaterial wurden solche von Helianthus, Lupinus, Vicia faba 
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und Avena verwende. Da bekanntlich Potentialdifferenzen bei Ein- 
wirkung von Licht, Änderungen in Temperatur und Luftfeuchtigkeit 
und mechanischen Reizen in pflanzlichen Organismen entstehen, war bei 
der Methodik dem Rechnung zu tragen. 


Elektrische und Wachstumspolarität. 
Methodik. Die Messung der Potentialdifferenzen wurde mit Hilfe eines Quadrant 
elektrometers in heterostatischer Schaltung vorgenommen, dessen Nadel an einem 
6 x starken Wollastonfaden aufgehängt ist und mit einer Hilfsspannung von 100 Volt 















































verwendet wurde; diese an sich hohe Ladung konnte durchaus angewendet werden, 
da Störungen infolge Erschüt- 
oO terungen des Instrumentes 
durch Aufstellung auf einen 
re von Stointioch im Keller- 
Ca} CZ ] geschoB des Institutes ver- 
Sch mieden waren. Die Empfind- 
€ 7, A lichkeit des Elektrometers be- 
trug bei der erwähnten Hilfs- 
spannung und 2m Skalenab- 
== == stand (es wurde mit Licht- 
) + fé zeiger gemessen) während der 
lo 1 Dauer der Arbeit konstant 
mr | & 0,6 x 1073 Volt pro Millimeter 
Ausschlag. Eine Abschirmung 
des Elektrometers machte sich 
i Erde notwendig, da durch die Vor- 
Abb. 1. Anordnung der Apparatur. Qu Quadrantelektro- nahme der Versuche und das 
meter; Sch Schirmvorrichtung; B Batterie; W Wider- Schalten in der Nähe des In- 
stand; B,, B, Paraffinblöcke; G Impfkasten; M Hori- 
zontalmikroskop; 7 Objekttisch; El Elektroden; 
H Elektrodenhalter; Hg Hygrograph; Thg Thermo- 
graph; L Lichtquelle mit vorgeschalteten Filtern 
(CuSO,-Lösung, Schottfilter [rot oder orange)). 


strumentesstörende Aufladun- 
gen eintraten. Die Abschir- 
mung bestand in einem Mes- 
singblechzylinder, der zusam- 





men mit dem Instrument auf 
einer großen Eisenscheibe stand. Da ein Einstellen und Zentrieren des Elektro- 
meters durch die Abschirmung unmöglich wurde, erhielt die Eisenscheibe drei 
gleichmäßig verteilte Stellschrauben mit hoher Windungszahl und scheiben- 
artigen Köpfen; hierdurch ließ sich der Nullpunkt des Elektrometers leicht 
und genau einstellen. Als Schalter dienten Paraffinblöcke mit eingelassenen queck- 
silberhaltigen Kupfernäpfen; der vollständigen Isolation halber wurden die Blöcke 
auf Glasplatten montiert. Die Kontakte wurden mittels kupferner Schlüssel her- 
gestellt. Ein Block diente zur Erdung der Nadel und zum Ein- und Ausschalten 
der Hilfsspannung 2inerseits, zum Kurzschließen der Quadrantenpaare und Ein- 
schalten der Elektroden andererseits. Diesem Block war ein zweiter angeschlossen, 
der nur zum Kommutieren diente. Bei den Messungen waren Instrumentgehäuse, 
Abschirmung, Eisenplatte und Deckel des Zylinders, ein Schachtelpaar und eine 
Elektrode geerdet, das andere Schachtelpaar und die zweite Elektrode waren von 
der Erde isoliert. 

Elektroden. Für die Ableitung von Potentialdifferenzen der Pflanzenorgane 
kamen nur unpolarisierbare Elektroden in Betracht, weil eine Messung mit Metall- 
elektroden ohne Verletzung (durch Einstich usw.) nicht möglich ist, und es darauf 
ankam, Potentialdifferenzen der ungereizten Pflanze zu erhalten. Durch Vorver- 
suche wurde die Brauchbarkeit von ZnSO,- (BRAUNER, 1927), PbCl,- (Lunp, 1925) 
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und Eiweißelektroden (NıstLer und PEKAREK, 1931) an pflanzlichen Objekten 
verglichen. Der Vergleich und die Eichung der Elektroden ergaben eine gute Über- 
einstimmung der Werte. Die Größenordnung der bei den Messungen an Pflanzen 
erhaltenen Potentialdifferenzen erlaubte die Verwendung der praktischen ZnSO,- 
Elektroden, deren Empfindlichkeit sich als genügend erwies. Bei der Untersuchung 
kleinerer Objekte wurden Eiweißelektroden vorgezogen, die bemerkenswert kon- 
stant in ihrer Eigenpotentialdifferenz blieben. Die ZnSO,-Elektroden wurden in 
der von BRAUNER angegebenen Form benutzt: Zn (amalg.) — ZnSO, (1,5n) — 
Gelatinediaphragma — Leitungswasser (ausgekocht). Ihr besonderer Vorteil liegt 
in der handlichen Form, ihrer langen Haltbarkeit und der geringen Eigenpotential- 
differenz beim Gegeneinanderschalten; sie sind 3—4 Wochen verwendbar, bevor 
sie neu beschickt werden müssen. Die Ableitungsflüssigkeit ließ sich mit Hilfe 
der durch Hähne verschlossenen Abzweigungen leicht erneuern; die für einen 
guten Kontakt notwendige Tropfenbildung am Ende der Elektroden konnte durch 
diese Vorrichtung ebenfalls leicht bewerkstelligt werden. Die Elektrodenmündungen 
erhielten dem Objekt entspre- 
chende Formen, so daß ein 
Wasserhäutchen von gleich- 
mäßiger Stärke den Kontakt N 





zwischen Gewebe und Elek- € 
trode herstellte. Vor und nach 


jeder Messung wurde die Höhe + 
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der Eigenpotentialdifierenzder 
Elektroden, soweit sie auftrat, 
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gemessen und entsprechend - 

berücksichtigt. Vor jedem Ver- 
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flüssigkeit der Elektroden er- 
neuert; dies war von beson- j 
derer Bedeutung zur Vermei- ont Dgereist 

dung von Elektrolyteinwir- Abb. 2. Potentialdifferenzen am Hypokotyl und der 
kungen. Zur Vornahme der Wurzel von Helianthus annuus. 
Messungen waren die Elek- 

troden auf nach zwei Richtungen verschiebbaren Haltegestellen montiert, die ein 
Heranbringen der Elektroden an die Objekte und eine Verschiebung derselben ent- 
lang den Organen ermöglichten. Stellschrauben mit hoher Windungszahl und 
Skalentrommel ermöglichten Verschiebungen um geringe Bruchteile eines Milli- 
meters, so daß ein behutsames Manipulieren mit den Elektroden gewährleistet war. 

Art der Messung. Zur Feststellung der elektrischen Polarität an Pflanzenorganen 
genügt die Messung des Integralpotentials (= Differenz zwischen den Pflanzenpolen) 
derselben nicht; bereits Lunp (1929) hat bei zahlreichen Messungen gefunden, 
daß stets die Summe der Einzelpotentialdifferenzen einer Gewebestrecke gleich 
der gemessenen Potentialdifferenz der ganzen Strecke ist. Durch eigene, zeitlich 
kurz aufeinanderfolgende Messungen an Hypokotylen und Wurzeln von Helianthus 
konnte der gleiche Effekt festgestellt werden (Abb. 2). Dabei zeigte sich häufig, 
daß das Integralpotential einer bestimmten Gewebestrecke kleiner ist als die 
Potentialdifferenz eines Abschnittes der Strecke (Abb. 2b). 

Daraus geht hervor, daß die elektrische Polarität eines Gewebes durch das 
Integralpotential nur dann richtig ermittelt wird, wenn die Potentialdifferenz 
eine linesre Funktion der Länge der Gewebestrecke ist. Es ergibt sich daher die 
Notwendigkeit, die elektrische Polarität in ihrem Verlauf durch Messungen der 
Potentialdifferenzen möglichst klein gewählter Gewebeabschnitte festzulegen. Sie 
kann dabei auf verschiedene Weise ermittelt werden: 1. Eine Elektrode verbleibt 
an einem Punkt des Organs, während die andere punktweise um bestimmte Abstände 
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verschoben an das Objekt angelegt wird. 2. Es wird mit feststehenden Elektroden 








Seiten Elektroden an das Objekt angelegt und 
in dieser Anordnung Messungen angestellt. Da 

















gemessen, die gleiche Abstände voneinander haben. 3. Zwei Elektroden wandern 
in konstantem Abstand voneinander die Gewebestrecke entlang. Den Ausschlag 
für die anzuwendende Methode gaben einmal die überaus große Empfindlichkeit der 
Pflanze gegenüber Einflüssen aus der Umgebung, welche, wie an anderer Stelle 
erwähnt werden wird, die Potentialdifferenzen verändert, zum anderen die Größe 
des Objekts. Am günstigsten erschien daher die Art der Abnahme von Potential- 
differenzen durch Elektroden mit konstantem Abstand voneinander, bei der von 
den zwei Meßpunkten einer Messung der eine den Ausgangspunkt für die nächste 
Messung bietet, so daß eine Reihe von Messungen hintereinander ein Bild vom 
Verlauf der elektrischen Polarität über das Organ ergibt. Der Abstand der Elek- 
troden voneinander schwankte zwischen 20—1 mm je nach der verwendeten Elek- 
trodenart und der Länge des Objekts. Abstände unter 1 mm zu verwenden war 
nicht möglich, da die Elektroden miteinander 
+8 ae in Kontakt kamen. 

Av Wesentlich war weiterhin, wie die Messung 
der Potentialdifferenzen mit den Elektroden 
an den Pflanzenteilen vorgenommen werden 

20 “on li dl sv thy sollte. Lunp und Kenyon (1927) wie Mars 
4 = i 7 = (1928/29) haben bei ihren Versuchen von zwei 
| dé | | LE sich aber auch zwischen Punkten gleicher Höhe 

MV Ww Potentialdifferenzen einstellen kénnen (Brav- 
Abb. 3. Helianthus annuus. Hypo- NER, 1927), was auch eigene Versuche zeigten, 
kotyl. Potentialdifferenzen prend würde bei dieser Art der Messung zu der 
nel, Eigene messenden Potentialdifferenz zwischen zwei 
Ta A —_— Punkten eines Organabschnittes eine solche 

zwischen den beiden Organseiten hinzukommen, 
so daß in Wirklichkeit eine diagonale Differenz festgestellt wird. Zur Untersuchung 
dieser Frage wurden an einem Hypokotyl zu beiden Seiten je ein Paar Elektroden 
so angelegt, daß je zwei von ihnen auf gleicher Höhe sich gegenüberstanden. Auf 
diese Weise konnten longitudinale, diagonale und Potentialdifferenzen zwischen 
beiden Flanken kurz hintereinander ermittelt werden. Einen solchen Versuch 
zeigt Abb. 3, bei der die angeführte Annahme bestätigt wird. 

Die durch zweiseitige Messung festgestellte Potentialdifferenz kann, wie die 
Abb. 3 erkennen läßt, durchaus größer oder kleiner sein als die longitudinale. Die 
sich aus den Potentialdifferenzen zweier auf gleicher Höhe liegenden Punkte 
ergebenden Fehler bei zweiseitig angelegten Elektroden waren demnach nur durch 
eine einseitige Anordnung derselben zu beheben. Diese wurde mit Hilfe besonders 
geformter Elektrodenenden und Haltevorrichtungen ermöglicht. 

Fehlerkontrolle. Von großer Wichtigkeit waren gute Kontakte zwischen Elek- 
trodenflüssigkeit und Gewebe des Organs; deshalb wurde bei sämtlichen Messungen 
jeder Kontakt durch das Horizontalmikroskop geprüft. Fehler, die sich infolge 
von Störungen in den Elektroden, Kontaktnäpfen oder in der Leitung des Elektro- 
meters einstellten, wurden durch Kommutieren ohne weiteres bemerkt. 

Störungen in der elektrischen Polarität. Wie aus Vorversuchen ersichtlich war, 
mußte bei Reizwirkung mit Änderungen der Höhe der elektrischen Potential- 
differenzen gerechnet werden. Derartige Änderungen sind bereits von Lux» und 
Kenyon, besonders von Marsh an Zwiebelwurzeln gefunden worden. Genaue 
Angaben über Art und Ursache von bei Verwundung oder Quetschung von Geweben 
auftretenden Potentialdifferenzen hat in letzter Zeit Kümmer (1930) gemacht; 
die verletzten Stellen werden stark negativ gegen unverletzte. Diese Potential- 
änderungen rufen nach eigener Feststellung eine Erhöhung der elektrischen Poten- 
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tialdifferenz an Hypokotylen hervor, wenn eine Verwundung durch eine an der 
Basis angelegte Elektrode, eine Verminderung, wenn sie durch eine am apikalen 
Ende angelegte Elektrode erfolgt. Abb.4 zeigt eine durch Erschütterung des 
Objekts hervorgerufene Änderung der elektrischen Polarität; die Kurve der mit 
drei feststehenden Elektroden gemessenen Potentialverteilung zeigt deutlich die 


durch die Reizwirkung hervorgerufene Verminderung 


der Potentialdifferenz der 


ganzen Strecke und eine Umkehr der Polarität eines Teilabschnittes. 

Die Dauer der Änderung in der Polarität ist unter Umständen beträchtlich. 
Besonders mußte die Erfahrung gemacht werden, auf die KÜMMEL besonders hin- 
weist, daß infolge Quetschung durch die Elektroden eingetretene Änderungen oder 


gar eine Umkehr der normalen Polarität viel hart- 
näckiger anzuhalten pflegen als durch Verwundung 


Durchführung eines Versuches. 


Wachstumsmessung. Ebensowenig wie die Verteilung ,,| 


elektrischer Potentiale eines Gewebes nur durch die 
Messung der Potentialdifferenz zwischen den Polen des 
Pflanzenteiles zu ermitteln ist, kann die Wachstums- 
polarität durch Feststellung des Gesamtwachstums des 
Organs gefunden werden. Daher wurde bei den folgen- 
den vergleichenden Untersuchungen von elektrischen 
Ladungen und Wachstumsverlauf bei Pflanzenorganen 
das Wachstum in der üblichen Weise zonal mit dem 
Horizontalmikroskop ermittelt. Die Strecke des zu 
untersuchenden Pflanzenteils wurde durch mit Drucker- 
farbe aufgetragene Marken in möglichst gleich lange 
Zonen eingeteilt, die bei Beginn und am Ende eines 
jeden Versuchs gemessen wurden. Aus den erhaltenen 
Werten wurde dann die Zuwachsgeschwindigkeit einer 
jeden Zone in einer bestimmten Zeitspanne gewonnen. 

Bei allen Messungen befanden sich das Objekt 
— dieses war mittels eines besonders konstruierten 
Halters (nach BERGANN, 1930) direkt am Mikroskop 


+20 


verursachte. Deshalb verhinderte häufig bei der Mani- ”” 
pulation mit den Elektroden verursachte Reizung die +# 
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Abb. 4. Helianthus annuus. 
Hypokotyl. Potentialver- 
te nach Reizung 











(Erschütterung). I. unmit- 
telbar nach Erschütterung ; 
II. nach 7 Min.; III. nach 
15 Min.; IV. nach 75 Min. 
Abszisse: Länge des Organs 
in Millimetern; Ordinate: 
Spannung in Millivolt. 


oder auf einem schweren, in der Vertikalen verschieblichen Tisch angebracht —, 
die Elektrodenhalter und die Elektroden, sowie das Horizontalmikroskop in einem 
Impfkasten (Abb. 1) mit Tür, durch deren kreisförmige Öffnungen hindurch mani- 
puliert werden konnte. Die Luftfeuchtigkeit wurde durch feuchtes Fließpapier, 
Tücher und durch Wasser geleitete Luft konstant gehalten, wie Kontrollmessungen 
mit dem Hygrographen ergaben. Zur besonderen Vorsicht wurde durch Billroth- 
battistschläuche manipuliert, um Änderungen der Bedingungen für die Pflanzen 
durch Transpiration der Hände zu vermeiden. Alle Messungen fanden im ver- 
dunkelten Wärmezimmer des Institutes bei konstanter Temperatur statt. Zur 
Beleuchtung der Objekte wurde durch CuSO,-Lösung enthaltende Küvetten von 
Wärmestrahlen befreites rotes oder orangefarbenes Licht (Schottfilter) verwendet. 
Das Pflanzenmaterial war zum größten Teil etioliert und wurde in zylindrischen 
Gefäßen herangezogen, die auf dem Halter oder dem Objekttisch durch Klemm- 


vorrichtungen festgehalten wurden. 


Versuchsanstellung. Der Verlauf der Wachstumsgeschwindigkeit und 


der Potentialdifferenzen wurde am gleichen 


Organ folgendermaßen 


festgestellt: Vom apikalen Ende z. B. eines Hypokotyls wurden bis zur 
Basis knapp über der Erdschicht durch Markierung gleichmäßig Zonen 
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abgetragen. Die Größe einer jeden Zone wurde bei Beginn und Ende des 
Versuches wie im Mittel der Versuchszeit gemessen. Nach der Hälfte 
der Versuchszeit wurden dann meist die Potentialdifferenzen mit der 
schon beschriebenen Methode ermittelt. Dicht neben der obersten Marke 
wurde die obere Elektrode angelegt, in bestimmtem Abstand von ihr 
die andere, und dann Richtung wie Größe der Potentialdifferenz in diesem 
Abschnitt gewonnen. Nach der Messung wurden beide Elektroden von 
der Oberfläche des Hypokotyls entfernt, um ihren Abstand basalwärts 
verschoben und wieder an das Objekt angelegt, so daß nun die obere 
Elektrode an der Stelle saß, an der vorher die untere sich befand. Auf 
diese Weise wurde die Messung bis zur Basis des Organs fortgesetzt. An- 
fangs wurde außerdem die Richtung der Potentialdifferenzen nochmals 
bei vertauschten Elektroden abgenommen, um etwaige durch die Elek- 
troden hervorgerufene Fehler zu vermeiden: diese Maßnahme wurde 
aber später unterlassen, da durch das Kommutieren eine Kontrolle 
besser durchzuführen war. Die Kurve der Potentialverteilung über das 
Organ wurde gewonnen, indem die Potentialdifferenz eines Abschnittes 
neben die Potentialdifferenz des benachbarten gesetzt wurde ; die Polarität 
der Differenz gab dabei den Ausschlag für die Richtung in der Kurve. 
Diese zeigt demnach den relativen Verlauf der Ladungen über den 
Pflanzenteil. Die Zuwachsgeschwindigkeitskurve entstand durch Neben- 
einandersetzen der Zuwachsgeschwindigkeitsgrößen der einzelnen Zonen 
von der Spitze bis zur Basis. Beim Vergleich beider Kurven nebenein- 
ander wurde die im Zeitmittel des Versuches gemessene Zonengröße auf 
der Abszisse aufgetragen. Der gemeinsame Ausgangspunkt für beide 
Kurven war die Spitzenmarke. Auf diese Weise konnten trotz der Ver- 
schiebungen der Marken beim Wachstum beide Kurven aufeinander 
bezogen werden. 


Elektrische und Wachtumspolarität oberirdischer Organe. Auf die 
beschriebene Weise wurde zunächst die elektrische Polarität am Hypo- 
kotyl von Helianthus annuus bestimmt. 

Die Früchte wurden nach mehrstündigem Quellen in Wasser von den Schalen 
befreit und zum Keimen in Petrischalen mit feuchtem Fließpapier gebracht; hatte 
sich eine mehrere Millimeter lange Wurzel entwickelt, wurde das Pflänzchen in 
ein zylindrisches Gläschen gebracht, das mit einem Erde-Sandgemisch gefüllt 
war. Die Pflänzchen entwickelten sich weiter im Dunkelzimmer bei fast konstanter 
Temperatur (23—24° C). 

Aus den Vorversuchen ging schon hervor (Abb. 4), daß die apikale 
Region des ungereizten Hypokotyls elektropositiv gegen die basale ist. 
Versuche, bei denen nun gleichzeitig in der angegebenen Art die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der einzelnen Zonen und deren Potentialdifferenzen 
bestimmt wurden, ergaben einander in ihrem Verlauf entsprechende 
Kurven (Abb. 5a—c). Die Zuwachsgeschwindigkeit wurde hier bei einer 
Versuchszeit von 2 Stunden gemessen ; der Elektrodenabstand betrug 1mm. 
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Beide Kurven zeigen einen charakteristischen Verlauf. In den basalen 
Teilen des Hypokotyls erfolgt der Anstieg der Kurven langsam, während 
er in den apikalen erheblich zunimmt. Der höchste Punkt der Kurven 
befindet sich dicht unter den Kotyledonen. Hieraus ergibt sich, daß 
in der basalen Region die Potentialdifferenzen gering sind, ebenso die 
Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenzen, während in der apikalen Region die 
Differenzen beider erheblich größer sind. Die an älteren, längeren Ob- 
4 jekten gemessenen Kurven weisen 
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erscheinen sie gleichmäßiger als die an jüngeren Hypokotylen gefundenen ; 
dies liegt wohl daran, daß bei diesen Messungen größere Elektroden- 
abstände gewähltwurden. Abb. 55 undc zeigen Kurvenbilder von längeren 
Hypokotylen ; es ist deutlich zu erkennen, daß trotz der größeren Länge die 
Potentialdifferenzen über die ganze Strecke nicht höher, sondern eher 
geringer sind als bei kürzeren Hypokotylen. Aus den abgebildeten 
Versuchen geht der Zusammenhang zwischen beiden Arten von Diffe- 
renzen besonders an der Basis hervor: die nicht (oder wenig) wachsende 
Zone zeigt meist keine oder nur geringe Potentialdifferenzen. 

Dies zeigte sich bei allen unternommenen Versuchen, auf deren aus- 
führliche Wiedergabe jedoch verzichtet werden kann. Es war auch nicht 
möglich, Kurven aus Mittelwerten von Serienversuchen zu gewinnen, da 
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die Einzelkurven zu individuell ausfielen. Da sich das Hypokotyl von 
Helianthus als recht empfindlich gegen die geringsten Störungen erwies, 
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Abb. 6. Lupinus albus. Hypokotyl. 
Potential- und Zuwachsgeschwindig- 
keitsverteilung. Die Zuwachsge- 
schwindigkeitskurve treppenférmig, 
da in diesem Falle die Zonen ver- 
schieden groß waren. Abszisse bzw. 
Ordinate s. obige Abbildungen. 


wurde das von Lupinus albus untersucht, 
das ein weit regelmäßigeres Wachstum 
aufweist und weniger empfindlich ist, 
wie Versuche lehrten. Abb. 6 zeigt einen 
fast geradlinigen Verlauf der Zuwachs- 
geschwindigkeits- und der Potentialver- 
teilungskurven über das Hypokotyl. Bei 
jüngeren wie bei älteren Organen bleibt 
der Verlauf stets gleichmäßig und wird 
kaum von Schwankungen unterbrochen. 
Nicht unwichtig erschien die Frage, ob 
die verschiedenen Flanken einen gleichen 
Verlauf der elektrischen und Wachstums- 
polarität aufweisen. Bei allen Versuchen 
zeigte sich jedoch, daß es gleichgültig ist, 
an welcher Flanke des Organs Messungen 





vorgenommen werden, stets war das Resultat dasselbe. 

Einen ähnlichen Wachstumsverlauf wie das Hypokotyl weist der 
schnell wachsende Sproß von Asparagus officinalis auf. Im Freiland 
wurden an dieser Pflanze im 
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Abb. 8. Internodien des Sprosses von 
Asparagus officinalis. Potential- und 
Zuwachsgeschwindigkeitsverteilung. 


4 

Abb. 7. Asparagus officinalis. Sproß. 
Potential- und Zuwachsgeschwindigkeits- 
verteilung. 


Spitzenteile des Sprosses sind elektropositiv gegen basalere Teile; beide 
gewonnenen Kurven entsprechen einander in großen Zügen. Da die 
elektrometrischen Messungen schwerlich mit dem Quadrantelektrometer 
durchzuführen waren, diente bei diesen Versuchen ein Kapillarelektro- 
meter als Meßinstrument. Bei längeren Sprossen findet sich häufig in 
der Potentialverteilungskurve an der Basis ein Anstieg nach der positiven 
Seite. Aus der Messung eines Internodiums ergab sich ein charakteri- 
stischer Verlauf der Kurven (Abb. 8). Innerhalb der Internodien treten 
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entsprechend den Zuwachsgeschwindigkeitsmaxima höchste, positive 
Punkte der Potentialverteilungskurve auf. 

Der Zuwachsgeschwindigkeits- uad Potentialdifferenzenverlauf über 
das Hypokotyl von Helianthus, Lupinus wie über den Sproß von Aspara- 
gus weist somit ein charakteristisches Bild auf. Aus diesem, noch mehr 
aus den Kurven, die die Messung an den Internodien von Asparagus 
ergab, folgt, daß stets die Polarität des Wachstums mit der elektrischen 
in bestimmtem Zusammenhang steht: Die Abschnitte größter Zuwachs- 
geschwindigkeit sind elektropositiv gegenüber denjenigen geringerer 
Zuwachsgeschwindigkeit. Die Höhe der Potentialdifferenzen steht in 
Übereinstimmung mit der Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenz der einander 
benachbarten Zonen. Es war nun zu 
erwarten, daß nach der Wachstums- 
verteilung typisch wachsender Organe 
Typen der elektrischen Polarität exi- 
stieren, deren eine die Polarität des 
Hypokotyls repräsentiert. 

Übrigens hatten oft die am Hypo- 
kotyl von Helianthus gefundenen Po- 
tentialverteilungskurven einen anderen 
Verlauf als er eben beschrieben wurde. 
Ihr Maximum fand sich nicht mehr 
direkt unter den Kotyledonen, sondern 
erst in gewisser Entfernung von ihnen, 
so daß von ihm aus längs dem Hypo- 
kotyl ein mehr oder weniger großer 
Abfall der Kurve nach den Kotyle- 
donen zu stattfand (Abb. 9). Beim Hypokotyl von Helianthus be- 
stehen demnach zwei Typen elektrischer Potentialverteilungskurven, 
die sich voneinander durch die verschiedene Lage der Kurvenmaxima 
unterscheiden; der erste Typ zeigt das Kurvenmaximum an der 
Spitzenregion, der zweite in einiger Entfernung von ihr. Die Ver- 
teilung des Wachstums ist ganz entsprechend. Diese beiden Typen von 
Potentialverteilungs- wie Zuwachsgeschwindigkeitskurven zeigten auch 
Koleoptilen von Avena sativa, deren Untersuchung bei rotem Licht 
(Schottfilter) bei der erwähnten Anordnung der Apparatur erfolgte. 
Bekanntlich nimmt das Wachstum der Koleoptile je nach deren Alter 
und Länge einen verschiedenen Verlauf (pu Buy und NUERNBERGK 1932); 
das Maximum der Zuwachsgeschwindigkeit liegt bei jungen Koleoptilen 
in der Spitzenregion (Abb. 10a) und ist nach einiger Zeit in einiger Ent- 
fernung von der Spitze zu finden. Mitunter befand sich das Maximum 
fast in der Mitte des Organs, so daß nun ein dritter Typ von Potential- 
verteilungs- und Zuwachsgeschwindigkeitsverteilungskurven gefunden 
werden konnte (Abb. 105). Ein besonderer Hinweis darauf, daß die 
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Spitze der Koleoptile in ihrer Funktion als Wuchsstoffausgangspunkt 
der Potentialverteilungskurve ein besonderes Gepräge verleiht, ist nicht 
festzustellen. ’ 

Von Interesse schien nun, die Ladungsverhältnisse beim Epikotyl 
von Vicia faba zu prüfen, das ebenfalls eine Wachstumsverteilung auf- 
weist, wie sie eben beschrieben 
in wurde. Bereits MÜLLER-HET- 
TINGEN hat, wie eingangs er- 
i wahnt worden ist, an diesem 

| Objekt Messungen angestellt 

| | und war zu dem Ergebnis ge- 

| kommen, daß die Spitze des 

Epikotyls elektronegativ gegen 

I die Kotyledonen ist. Beim Ab- 

, tasten mit der an der Spitze des 

1 tant 11 5 Epikotyls befindlichen Elek- 

os "Biss Sota . trode nach der Basis zu stellte 

Abb. 10. Avena sativa. Koleoptile. Potential-und er fest, daß die gemessene EMK 

PE ee Koleoptile in Millimetern; Ordinate: kleiner wird, woraus zu folgern 

Spannung in Millivolt bzw. hsgesch ist, daB die Spitze des Epikotyls 
keit in Millimetern pro 24 Stunden. a Potential- 


differenzen eines jungen Organs, b eines längeren. Negativ gegen die Basis ist. 
Eigene Messungen am unge- 


reizten etiolierten Epikotyl von Vicia faba ergaben stets das Bild, wie 
es Abb. 11 bringt. Die Maxima der beiden Kurven, sowohl der Poten- 
+30 tialverteilung wie der Zuwachs- 


MV ” geschwindigkeiten, liegen mehr 
2 
| 
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oder weniger in der Mitte des 
Organs, nur bei älteren Objek- 
ten mehr an der Spitze. Der 
Befund MÜLLER - HETTINGENs 
rückt nun in ein anderes Licht; 
wenn er von der Spitzenregion 
etwa bis zur Mitte des Epiko- 
1 tyls, in der das Maximum der 
Potentialverteilungskurven zu 
liegen pflegt, mit der einen 
4m "Ziuwachsgeschwindigkeitevorteiung. und Elektrode gemessen hat, so 
hat er nur die eine Hälfte der 
Kurve erhalten, die bei fortlaufender Messung nach der Basis zu eine 
Verminderung der EMK ergibt, und er konnte daher auf eine andere 
Polarität schließen. 
Zusammenfassend ist nun zu sagen, daß die elektrische Polarität in 
engem Zusammenhang mit der Wachstumsintensität der einzelnen Organ- 
abschnitte steht: Benachbarte wachsende Zonen zeigen allgemein eine 
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Potentialdifferenz, wenn eine von ihnen eine höhere oder geringere 
Zuwachsgeschwindigkeit besitzt als die andere, eine geringe oder gar 
keine Potentialdifferenz, wenn zwischen ihnen keine Zuwachsgeschwin- 
digkeitsdifferenz besteht (Abb. 5a). Die Richtung der Potentialdifferenz 
ist analog derjenigen der. Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenz. 

Diese Übereinstimmung zeigte sich wiederum bei einem anderen 
Wachstumstyp; die Blätter von Avena sativa wachsen an der Basis und 
zeigen somit einen vierten Typ der Wachstumspolarität. Die bei zer- 
streutem Licht erhaltenen Werte ergeben deutlich neben einer nicht mit 
Wachstumsvorgängen zusammenhängenden Polarität des Blattes an der 
Spitze einen Anstieg der Potentialverteilungskurve an der Basis nach der 
positiven Seite hin (Abb. 12) ent- 

















sprechend der dort vorhandenen 7 Tag 
Wachstumstätigkeit. Zur Vornahme » 
der Messungen wurde vorsichtig die ‚| 950 
Koleoptile entfernt, die die Ansatz- H 
stelle des Blattes verhüllt. Es konn-' 

ten somit an den oberirdischen Or- ,*”> Led 
ganen der untersuchten Keimpflanzen | IN 

vier Arten der Verteilung von elek- ob a 
trischen Potentialer. unterschieden 

werden, die sich durch eine charak- 

teristische Lage ihrerKurvenmaxima 7 

auszeichnen. In allen Fallen war die 0 © À = © 3% mn 
Wachstumskurve der Potentialkurve je ee es DE Vs se 
ähnlich. und Zuwachsgeschwindigkeitsverteilung. 


r Fs Abszisse: Lange des Blattes in Millimetern; 
Elektrische und Wachstumspolari- räinate: Spannung in Millivelt baw. Zu- 


tät der Wurzel. Der unterirdische Teil wachsgeschwindigkeit in Millimeter/5 Std. 
der Pflanze, die Wurzel, ist schon 

öfters Gegenstand elektrophysiologischer Untersuchungen gewesen. HER- 
MANN (1882) und MëLLER-HETTINGEN fanden die Wurzelspitze elektro- 
negativ gegen die Kotyledonen. Letzterer stellte, wie schon erwähnt, 
die elektrische Polarität der Wurzel fest; nach seinen Befunden soll 
die Wurzelbasis elektropositiv gegen die Spitze sein. Lunp und KENYON 
haben in letzter Zeit mit verbesserter Meßtechnik Wurzeln auf ihre 
elektrischen Ladungsverhältnisse hin geprüft und fanden, daß die Wurzel- 
spitze positiv, die basalen Wurzelteile dagegen negativ sind. 

Zur Durchführung eigener Versuche wurden die Keimpflänzchen von Vicia 
faba, dem von MÜLLER-HETTINGEN verwendeten Objekt, in ausgekochtem Sägemehl 
herangezogen und behutsam mittels eines Pinsels bei einer Wurzellänge von etwa 
lem von anhaftendem Sägemehl befreit. Die Wurzellänge von 10 mm erwies 
sich für unsere Versuche als am günstigsten; längere Wurzeln ließen sich schwer 
längere Zeit zwecks Zuwachsmessung im feuchten Raum halten. Für die Mes- 
sungen wurden die Pflänzchen in schmale Küvetten gebracht, deren Öffnung der 
Zuführung der Elektroden. an die Organe diente. Mit Ausnahme eines Beobach- 


' 


tungsfensterchens war das Innere der Küvette mit feuchtem Fließpapier bedeckt. 
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Durch eine Nadel wurden die Objekte mit den Kotyledonen an eine schmale Kork- 
leiste in der Küvette so angeheftet, daß die Wurzel lotrecht orientiert war. Vor 
dem Markieren der Wurzel mit Druckerfarbe wurde mit weichem Fließpapier vor- 
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Abb. 13. Vicia faba. Wurzel. 
Potential- (———) und Zuwachs- 
geschwindigkeitsverteilungs- 


sichtig das die Wurzeloberfläche bedeckende Wasser- 
häutchen beseitigt; diese Maßnahme hatte außerdem 
den Vorteil, daß beim Anlegen der Elektroden kein 
Nebenschluß durch das Wasserfilmchen stattfand. 
Als Elektroden wurden die von NisTLeR und 
PEKAREK (1931) erprobten Eiweißelektroden be- 
nutzt, die in der angegebenen Weise hergestellt 
wurden. Allerdings besaßen sie einen etwas größeren 
Durchmesser. Die Eichung erwies ihre gute Brauch- 
barkeit. In das Eiweiß tauchte chlorierter Silber- 
draht ein. Beide Elektroden ließen sich gut an 
einem Hartgummihalter anbringen und waren von 
einander durch Gummi isoliert; ein Abstand von 
1 mm ließ sich auf diese Weise leicht ermöglichen. 
Ein Ineinanderlaufen der Kontakttropfen war nicht 
zu befürchten, da sie klein waren und das koagulierte 
Eiweißpfröpfchen ein Ausfließen der Elektroden- 
flüssigkeit nicht gestattete. Die Eigenpotential- 
differenz der Elektroden blieb für die Dauer der 


Versuche bemerkenswert konstant. Als Ableitungsflüssigkeit wurde wiederum 


Eiweiß (Hühnerei) benutzt. 


Die mit diesen Elektroden gewonnenen Kurven, deren eine Abb. 13 
zeigt, verlaufen folgendermaßen: Zuwachsgeschwindigkeitsverteilung wie 


Potentialverteilung haben 
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4 auch hier den gleichen Ver- 

lauf. Die Spitzenregion ist 
elektropositiv gegen die Ba- 
sis, ein Maximum findet sich 
1—2 mm von der Spitze ent- 
fernt; von ihm fällt die 
a Kurve nach der Wurzelbasis 
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” 4 zu ab und steigt dann aber 





CPV OCSUVEHEBDLZHBUUmR wieder in der basalen Region 





a nach der positiven Seite an. 





Der Verlauf der Potential- 
differenzen entspricht somit 


Abb. 14. Lupinus albus. Potential- und Zuwachs- ganz dem, den LUND an den 
en über die ganze Pflanze. Wurzeln von Allium cepa, 


Abezisse: Länge der 
Ordinate 


Pflanzenac 
: Spannung in Millivolt ( 
wachsgesch 


hse in Millimetern; 


) bzw. Zu- Hichhorniacrassipes und Nar- 





Millimeter/24 ze sue cissus ermittelt hat. Lunp 


spricht bei seinen Versuchen 


aber davon, daß die Zone des Streckungswachstums negativ gegen die 
anderen Zonen der Wurzeln sei. Aus seinen Kurven geht aber hervor, daß 
das Maximum der Kurve 1—2 mm von der Wurzelspitze entfernt liegt, 


also sicher schon im Bereich der Streckungswachstumszone, und daß der 
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Anstieg der Kurve von der Basis nach der Spitze in 8—9 mm Entfernung 

-von dieser beginnt. In der Zone am Wurzelhals, in der ein Anstieg der 
Kurve nach der Basis zu erfolgt, fand stets früher oder später (oft auch 
während des Versuches) die Bildung von Nebenwurzeln statt. Da in 
dieser Zone kein Streckungswachstum stattfindet, ist es nach den bis- 
herigen Erfahrungen wahrscheinlich, daß die Positivität dieser Stelle mit 
dem Wachstum der Nebenwurzeln in Zusammenhang zu bringen ist. 
Die Annahme Lunps, daß MüLLER-HETTINGEN gerade eine entgegen- 
gesetzte Polarität an Wurzeln erhalten hat, weil er mit gereizten Objekten 
gearbeitet habe, findet durch eigene Untersuchungen ihre Bestätigung. 
Da Marsu (1929) bereits eingehend die Polaritätsänderungen bei Wurzeln 
durch Reizwirkung erörtert hat, sei an dieser Stelle auf ihre Wiedergabe 
verzichtet; ihr Einfluß äußert sich in der gleichen Art wie bei ober- 
irdischen Organen. Betrachtet man nun den kurvenmäßigen Verlauf von 
Wachstum und Potentialdifferenzen bei der ganzen Pflanze, so ergibt 
sich eine Kurve, die ihr Minimum bei Vicia faba und Helianthus etwas 
unterhalb des Überganges von Epi-. bzw. Hypokotyl in die Wurzel hat 
(8. a. Abb. 14), bei Avena direkt am Übergang. 


Autonome und induzierte Schwankungen des Wachstums 
und der Potentialdifferenzen. 

Autonome Schwankungen. Im Anschluß an die Versuche über elek- 
trische und Wachstumspolarität soll auf eine Erscheinung besonders ein- 
gegangen werden, die oft die Durchführung von Versuchen vereitelte. 
Oft traten im Verlauf der aus den Versuchen am Hypokotyl von Helian- 
thus gewonnenen Kurven Abweichungen auf, die das Kurvenbild wesent- 
lich anders erscheinen ließen als es bisher der Fall war. Diese Änderungen, 
die besonders im Anfang der Arbeit ein klares Bild der Ladungsverhält- 
nisse nicht gewinnen ließen, stellten sich als durch Nutationen hervor- 
gerufen heraus. Die Nutationen wurden in ihrem Verlauf ohne weiteres 
im Horizontalmikroskop bei seitlicher Abweichung des Objektbildes von 
der Skala des Okulars oder durch Verschwimmen der Markenränder 
bei Bewegung des Objekts in der Blickrichtung erkannt. Die Kurven 
werden nun verständlich, bei denen an der Basis bei sonst völlig normalem 
Verlauf der Potential- und Zuwachsverteilungskurven ein Anstieg der- 
selben erfolgt. Als Folge der Nutation erscheint in der betroffenen Region 
eine Umkehr der elektrischen und Wachstumspolarität. 

Induzierte Schwankungen. Die bisher unternommenen eigenen Ver- 
suche haben ein Nebeneinanderbestehen der elektrischen und der Wachs- 
tumserscheinungen ergeben, gleich ob es sich um einen normalen Verlauf 
der Potential- und Wachstumsverteilung über ein Pflanzenorgan handelte 
oder um Schwankungen in demselben, wie etwa durch Nutationen. 
Als ein wichtiger Beitrag zur Frage nach einem Zusammenhang zwischen 
Wachstum und elektrischen Potentialdifferenzen erschien nun die Unter- 
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suchung der einen von beiden, Wachstum und Ladung, während die andere 
geändert wurde. Zunächst wurde das Wachstum variiert. Eine Koleo- 
ptile von Avena wurde dekapitiert und etwa 1/, cm unter der Schnittstelle 
auf beiden Flanken in gleicher Höhe je eine Zone markiert. Die Zuwachs- 


Mm 
+8 





der 
Seite 


tre NN N 


tialdifferenz gegenüberliegender Flan- 
ken bei einseitiger Wuchsstoffzugabe. 
Potentialdifferenz ; = — Zu- 





geschwindigkeit jeder der beiden Zonen 
wurde pro !/, Stunde gemessen. Dann 
wurde Wuchsstoffagar in Form eines 
Wiirfelchens auf die eine Seite (Abb. 15) 
gesetzt und die Zuwachsgeschwindigkei- 
ten wie die Potentialdifferenz zwischen 
beiden Flanken in Höhe der Zonen ge- 
messen. Nach 2 Stunden wurde der Agar- 
würfel entfernt und die Messung weiter 


. fortgesetzt. 


Das Kurvenbild zeigt deutlich, daß 
nach Zugabe des Wuchsstoffes die Poten- 
tialdifferenz in einer bestimmten Rich- 





wachsgeschwindigkeit (gemessen in 
Millimeter/2 Stunden). Siehe Text. 


tung in ihrer Höhe zu nimmt: Die stärker 
wachsende Seite wird elektropositiv. Nach 
Entfernung des Wuchsstoffagars beginnt ein stärkeres Wachstum auf der 
anderen Seite, die nun ihrerseits elektropositiv wird; dieser Zuwachs ist 
— dafür spricht auch die Zeitdifferenz — wahrscheinlich auf die Re- 
generation der physiologischen Spitze zurückzuführen, die nach etwa 
3 Stunden einzutreten pflegt. Abb. 16 














44 TK 1 (inetwasandererVersuchsanordnung) 
| zeigt einen Versuch mit einer Koleo- 

m | Tr ptile von Zea Mays, der ebenfalls 
| got mit den Wachstumsschwankungen 
| #!- verbundene Potentialdifferenzen er- 
44% kennen läßt. In diesem Fall wurde 

i die Koleoptile nur teilweise dekapi- 

“C 7 2 3 r: tiert, so daß sich das Aufsetzen von 











Wuchsstoffagar erübrigte. Die hier 
einstündig gemessene Zuwachsge- 
schwindigkeit nimmt auf der mit 
Wuchsstoff weiterhin versorgten Seite 
gegenüber der anderen zu, mit ihr ändert sich die elektrische Poten- 
tialdifferenz zwischen beiden Seiten; bei der Abnahme der Zuwachs- 
geschwindigkeitsdifferenz sinkt die Potentialdifferenz und verschwindet. 

Mit dieser Methode ist zwar wiederum derselbe Effekt festgestellt wie 
bei den Nutationen, sie ergibt aber eine wichtige Tatsache: Die Poten- 
tialdifferenzen ändern sich entsprechend der Wuchsstoffzugabe. Mithin 
ist der Schluß erlaubt, daß die Potentialdifferenzen infolge des Wachs- 
tums entstehen. Leider ist bei diesen Versuchen ebensowenig wie bei den 
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Abb. 16. Zea mays. Koleoptile. Vgl. 

Abb. 15. Zuwschsgeschwindigkeit in 
Millimeter/1 Stunde. 
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schon erörterten der zeitliche Zusammenhang, der so manche Frage 
beantworten kann, zu erkennen, da die Zuwachsgeschwindigkeitsmessung 
eines Gewebeabschnittes wegen der Meßfehlergrenzen nur für eine lange 
Zeiteinheit möglich ist. 

Die Einwirkung elektrischer Ströme auf Pflanzengewebe ist schon 
öfters beobachtet worden. Bei der Untersuchung hat man verschiedene 
Arten der Versuchsanordnung gewählt. Einmal sind Wachstums- 
Messungen bei durch Elektroden angelegte Potentialdifferenzen gemacht 
worden (Bose, 1907; EBBECKE und HecHT, 1924). Eine andere, origi- 
nelle Methode hat AMLONG (1933) angewendet, der elektrolytisch Potential- 
differenzen induzierte. Als dritte Möglichkeit war die Anwendung elektri- 
scher Kraftfelder gegeben (BRAUNER und Bünnıne, 1931; HARTMANN, 
1932; Among, 1933). Die Ergebnisse aller dieser Versuche waren ziem- 
lich? übereinstimmend: Es ergab sich stets ein charakteristischer Zu- 
sammenhang zwischen diesen elektrischen Potentialdifferenzen bzw. 
Feldern und dem Wachstum, welcher der Ansicht, daß der Wuchs- 
stofftransport im Gewebe durch elektrische Felder geleistet wird, eine 
Stütze gibt. | 

Für die eigenen Versuche haben die Untersuchungen BosEs besonderes 
Interesse, der unter anderem an die Wachstumszone von Windenwurzeln 
eine Elektrode, an die oberirdischen Pflanzenteile selbst die andere 
anlegte und den EinfluB konstanter Strôme auf das Wachstum beob- 
achtete. Er fand eine Verzögerung des Gesamtwachstums, wenn sich die 
Kathode an der Wachstumszone befand, eine vorübergehende Beschleu- 
nigung, wenn er die Anode an diese Zone brachte. Eigene Versuche am 
Hypokotyl von Helianthus hatten den Zweck, die Beeinflussung des 
Wachstumsverlaufes durch angelegte Potentialdifferenzen in der Größen- 
ordnung, wie sie etwa bei der Pflanze zu finden sind, über eine bestimmte 
Strecke zu untersuchen: Hierfür wurden zwei Elektroden in bestimmter 
Weise an das Organ angelegt; die obere Elektrode saß am Hypokotyl 
dicht unter den Kotyledonen, die andere wurde in etwa 25 mm Entfer- 
nung von ihr angelegt. Die Strecke zwischen beiden wurde in Zonen 
eingeteilt, so daß das Wachstum zonal gemessen werden konnte. Abb. 175, c 
zeigt den Einfluß solcher angelegter Potentialdifferenzen verschiedener 
Richtung auf den Verlauf des Wachstums und die Verteilung der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit. Befindet sich die Anode in der apikalen Region, 
so erfährt die Zuwachsgeschwindigkeit beim Anlegen von 8—16 Millivolt 
in dieser eine beträchtliche Erhöhung; eine Herabsetzung der Zuwachs- 
geschwindigkeit der apikalen Abschnitte tritt ein, wenn die Anode an 
der Basis des Hypokotyls angelegt wird (Abb. 17 c). Dabei nimmt gleich- 
zeitig die Zuwachsgeschwindigkeit in der basalen Region etwas zu. Mes- 
sungen des Gesamtwachstums eines durch elektrische Ströme beeinflußten 
Abschnittes zeigten ein charakteristisches Bild. Bei positivem Pol in dem 


1 Vgl. indessen HARTMANN (1932). 
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oberen Teil des Pflanzenorgans setzte bei Einwirkung der Potential- 
differenz ein starker Zuwachs ein, der aber, während die Elektroden 
angelegt waren, noch abnahm und unter die Zuwachsgeschwindigkeit 
sank, die die ungereizte Strecke vorher noch aufgewiesen hatte (Abb. 17 d). 
Schon Bose hat diesen Abfall der Zuwachsgeschwindigkeit nach voran- 
gehender Steigerung an den Windenwurzeln festgestellt. 
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Abb. 17. Die Wirkung angelegter elektrischer Ströme auf die Zuwachsgeschwindigkeit am 
Hypokotyl von Helianthus annuus. a Zuwachsgeschwindigkeitsverteilung ohne Einwirkung 
elektrischen Stromes, b bei Einwirkung eines solchen (8 Millivolt, Anode apikal angelegt), 
c wie b bei basal gelegener Anode. d Gesamtzuwachs des Hypokotyls bei Einwirkung eines 
Stromes von 8 Millivolt (Anode apikai angelegt); die Zuwachsgeschwindigkeit in Teilstrichen 

angegeben (1 Teilstrich = '/,, mm). 





In Kürze sei noch auf einen Versuch hingewiesen, der bei auf gleicher Höhe 
an opponierten Flanken orientierten Elektroden unternommen wurde. Es wurden 
an beiden Seiten wie auf der nach dem Beobachter zeigenden Flanke je eine Zone 
aufgetragen, deren Zuwachsgeschwindigkeiten bei einer Potentialdifferenz von 
40 Millivolt ermittelt wurde. Die größte Zuwachsgeschwindigkeit wies die Zone 
auf, der die positive Elektrode anlag. Es zeigte sich hier wiederum die gleiche 
BeeinfluBbarkeit, wie sie AMLONG auf anderem Wege festgestellt hat. Bei Anwen- 
dung höherer Spannungen, etwa im Bereich von 200—400 Millivolt, tritt eine 
Schädigung des Pflanzenteils an der Anode ein, die sich in einer Gelbfärbung 
und Welkerscheinungen (Z iehen des ganzen Organs) äußert. Diese Schä- 
digung (nach Munk und EBBECKE „Anodenabwürgen‘‘) erfolgt leichter in api- 
kalen als in basalen Regionen. 

Wachstumsbewegungen. Nach der Beobachtung von Wachstum und 
Potentialdifferenzen an ungereizten Pflanzenteilen, ihren autonomen oder 
induzierten Änderungen und bei den Beziehungen, die sich dabei ergeben 
hatten, war eine Messung von Potentialdifferenzen im Zusammenhang 
mit Wachstumsbewegungen von Interesse. BRAUNER hat nachgewiesen, 
daß bei allen horizontal gelegten Pflanzenteilen die Oberseite elektro- 
negativ wird, wobei es gleichgültig bleibt, ob das betreffende Gewebe 
lebt oder tot ist. Wesentlich ist nun die Feststellung, ob bei den Wachs- 
tumsbewegungen neben dieser von BRAUNER beobachteten Potential- 
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differenz solche durch die Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenz von Ober- 
und Unterseite auftreten. Am Hypokotyl von Helianthus wurden 
Messungen der geotropischen Wachstumsbewegung und der Potential- 
differenzen vorgenommen. Der zeitliche Verlauf der Potentialdifferenz 
zweier Flanken und die entsprechende Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenz 
wurden dadurch gewonnen, daß wiederum zwei einander gegenüberliegende 
Zonen dicht unterhalb der Kotyledonen markiert und gemessen wurden. 
Nach Horizontallegen des Objekts wurden die Elektroden angelegt 
und weiter Potentialdifferenzen wie Zuwachsgeschwindigkeiten der Zonen 
gemessen. Die Elektroden besaßen in diesem Falle einen größeren Quer- 
schnitt, so daß die Ansatzfläche die Zonen gleichmäßig bedeckte. Anfangs 
war die Oberseite elektropositiv, später die Unterseite. In gleicher Weise 
änderte sich die Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenz. Diese Erscheinung 
entspricht ganz der Beobachtung WEBERs (1926) an horizontal liegenden 
Koleoptilen; auch diese zeigen zunächst eine Krümmung nach unten, 
bevor sie nach oben erfolgt. Die einige Zeit dauernde anfängliche Poten- 
tialdifferenz (positive Oberseite) und die größere Zuwachsgeschwindigkeit 
der Oberseite finden eine Erklärung, wenn man eine Beobachtung 
Diskmans (1934) in Betracht zieht, welcher feststellte, daß die Wuchs- 
stoffdifferenz horizontal gelegter Hypokotyle von Lupinus ihr Maximum 
erst innerhalb einer Stunde erreicht, und daß die Differenz sich wahr- 
scheinlich erst in der zweiten halben Stunde einstellt. Hiernach kommt 
zunächst ein anderer Effekt zur Wirkung, bevor durch eine Wuchsstoff- 
anreicherung der Unterseite ein stärkeres Wachstum derselben eintritt. 
Daß neben dem Auftreten von Potentialdifferenzen beim Horizontal- 
legen eines Pflanzenorgans auch Veränderungen anderer Art eintreten, 
zeigt die Beobachtung SMALLs (1918), der eine höhere Leitfähigkeit der 
Unterseite gereizter Organe fand. 

Die Übereinstimmung der Richtung, in der sich die Potentialdifferenz 
und der Zuwachsunterschied beider Flanken ändern, spricht demnach 
für die erwähnte elektrische Theorie der Tropismen (CHOLODNY-WENT), 
nach der bei dem Zustandekommen der Bewegungen die elektrische 
Polarität der reagierenden Organe eine Rolle spielt. Von äußerstem 
Interesse war nun, die von BRAUNER als Folge von Ionenverschiebungen 
festgestellten Potentialdifferenzen an Organen zu prüfen, die ihre Normal- 
lage zwischen der Vertikalen und der Horizontalen haben, an plagio- 
tropen Ausläufern. Nach ZIMMERMANN (1927) lassen sich die die plagio- 
trope Gleichgewichtslage bestimmenden geonegativen und geopositiven 
Krümmungstendenzen an diesen getrennt nachweisen, da ihre Reaktions- 
und Nachwirkungszeit verschieden groß ist. Die geonegative tritt zuerst 
auf, während die geopositive erst später folgt und langsamer abklingt. 
Diese Erscheinung läßt sich an Ausläufern feststellen, bei denen frühere 
Krümmungstendenzen vernichtet sind. Zu diesem Zweck läßt man die 
Ausläufer 12—14 Stunden auf der horizontalen Klinostatenachse rotieren. 
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Danach wird der Ausläufer auf eine Flanke gelegt, aus der er sich zunächst 
geonegativ emporkrümmt. Nach 2—3 Stunden tritt die geopositive 
Tendenz zutage und der Ausläufer krümmt sich wieder zurück. Unter 
Pendelbewegungen nimmt er dann schließlich wieder eine bestimmte 
plagiotrope Lage ein. Dieses ,,Pendeln“ des Ausläufers war für die Unter- 
suchung des Wachstums und der Potentialdifferenzen von großer Wich- 
tigkeit. Bisher waren nur bei bestimmter Reizrichtung auftretende 
Potentialdifferenzen beobachtet worden, bei dieser Art des Versuches 
sollte im gleichen Schwerefeld ein Organ bei seinen verschiedenen Be- 
wegungen auf seine Potentialdifferenzen untersucht werden. 

Für die Versuche wurden Ausläufer von Ranunculus repens verwendet. 
Dieses Objekt wurde den Erfahrungen ZımMERMANNs entsprechend 
gewählt, weil die Hahnenfußausläufer 
den experimentellen Vorteil haben, 
abgeschnitten und in Gläschen mon- 
tiert im Dunkeln plagiotrop zu rea- 
gieren. Zur Vornahme der Versuche 
machte sich eine besondere Methodik 
notwendig. Junge, stark wachsende 
vorderste Internodien des am natür- 
lichen schattigen Standort wachsen- 
den Hahnenfußes zeigen in einem 
Winkel von 10—30° (der Gleichge- 
wichtslage) schräg aufwärts und wer- 
den in einer Länge von etwa 5—6 cm 
abgeschnitten. Die eben abgeschnit- 
verschluß (Watte und Gips). --- Licht- tenen Ausläufer werden in ein mit 
sin. dame, Per Nansiésung oder Wasser gefülltes 

Erlenmeyerkélbchen mittels Watte 
und Gips eingesetzt, so daß etwa '/, des Organs in dem Fläschchen 
steckt, und sofort auf die 20 Min.-Achse des Klinostaten gebracht, 
auf der der Ausläufer die vorgeschriebene Zeit hindurch rotiert. Zur 
Vornahme der Versuche wird der Kolben mit dem Ausläufer in einer 
Lage von 5° zur Horizontalen an einem Stativ angebracht. Diese Lage 
wurde gewählt, da bei Reizlagen unter diesem Winkel zu starke Schwan- 
kungen des Ausläufers Kontaktstörungen bei der Messung hervorriefen. 
Die Potentialdifferenzen wurden mit ZnSO,-Elektroden gemessen, aus 
deren Mündungen mit Ableitungsflüssigkeit getränkte Wollfäden kamen, 
die an Ober- und Unterseite im unteren Abschnitt des Objekts angelegt 
wurden. Die Kontaktstellen befanden sich in der Krümmungszone. 
Die Bewegung selbst konnte nicht wie bisher durch die zonale Zuwachs- 
geschwindigkeit gegenüberliegender Zonen gemessen werden, da die 
Härchen des Ausläufers eine zuverlässige Markierung verhinderten. 
Deshalb wurde eine ande:; Art der Messung vorgezogen. Am apikalen 
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Ende des Ausläufers wurde mit Klebwachs vorsichtig ein kleines Spiegel- 
belagsplitterchen (dieses wurde durch Abkratzen der Belagseite eines 
Spiegels erhalten) aufgeklebt (Abb. 18), auf das ein von einem unterhalb 
des Ausläufers angebrachten Schacht ausgehender Lichtstrahl traf, der 
durch das Spiegelchen auf eine Millimeterpapierfläche geworfen wurde. 
Auf dieser Fläche konnte dann der jeweilige Stand des Lichtzeigers und 
somit die Bewegung des Ausläufers stark vergrößert beobachtet werden. 
Da es hauptsächlich auf die Bewegungsrichtung bei diesem Versuch 
ankam, wurde der Verzerrungsfaktor, der durch das Fortbewegen des 
Spiegelchens bei der Ausläuferbewegung auftritt, nicht berücksichtigt. 
Das Ergebnis der Versuche zeigt Abb. 19. Auch hier ist zunächst eine 
Krümmung des Ausläufers 

nach unten zu erkennen, 

dem später ein Aufrichten Le À 

folgt. Ganz entsprechend al x 

dieser Bewegung nach oben er en u 
verläuft die Potentialdif- / 

ferenz in der Krümmungs- f 

zone. Nach Verlauf einiger 
Stunden nimmt die Bewe- “45 
gung ab und hört schlieB- | 
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lich auf, um dann allmäh- 
lich entsprechend der 
erwähnten geopositiven 7? 7 
Krümmungstendenzinent- Abb. 19. Ranunculus repens. Ausläufer. Wachstums- 


. bewegung und Potentialdifferenz von Ober- und Unter- 
gegengesetzter Richtung seite in der Kriimmungszone. Abszisse: Zeit in Stunden; 
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wieder einzutreten. Ordinate: Spannung in Millivolt (4) bzw. Bewegung 
4 * (Lichtzeiger) (B) in Millimetern auf der Skala; 
Noch besser ergeben C = 1. Ableitung der Bewegu! 


sich die Beziehungen, wenn 

man von der Bewegungskurve die 1. Ableitung bringt, durch deren bildliche 
Darstellung — da ja die Bewegungsrichtung von der Zuwachsdifferenz bei- 
der Seiten und die Geschwindigkeit der Bewegung von der Größe der 
Zuwachsdifferenz abhängen — ein wenn auch etwas verzerrtes Bild von 
dieser Zuwachsdifferenz gegeben wird. Der Vergleich der Kurven 4 und C 
(Abb. 19) zeigt sehr deutlich den Zusammenhang zwischen Potential- 
differenz und Zuwachsdifferenz. Die zeitliche Lage der Umkehrpunkte 
beider Kurven läßt noch keine Schlüsse auf ein etwaiges Kausalverhältnis 
beider Erscheinungen zu. Änderungen der Wachstumsgeschwindigkeit 
und des Potentials könnten ebensogut gleichzeitig infolge einer direkten, 
noch unbekannten Zustandsänderung des gereizten Organs eintreten. 
Die hier geschilderten Tatsachen lassen sich nicht allein durch Ionenver- 
schiebung unter dem Einfluß der Schwerkraft verstehen: Man muß 
annehmen, daß in dem gereizten Organ eine EMK in engem Zusammen- 
hang mit dem Wachstum entsteht. 














756 Konrad Ramshorn: 





Temperatur und Wachstum. Besonders charakteristisch ist die 
Veränderung des Wachstums bei verschiedenen Temperaturen. Über 
Potentialdifferenzen bei Temperaturänderungen sind verschiedentlich 
Beobachtungen angestellt worden. Lunp (1932) hat letzthin am 
Stamm von Pseudotsuga bei verschiedenen Temperaturen Potential- 
differenzen gemessen und bei verschiedener Meßanordnung gefunden, 
daß die EMK der verschiedenen gemessenen Systeme (radiale und 
longitudinale) mehr oder weniger stark bei Temperaturerniedrigung (von 
20 auf etwa 3—4° C) herabgesetzt wird. In eigenen Experimenten 
wurde versucht, im Verlauf der- 
selben die Temperatur zu ändern 
und die durch diese Änderungen 
af... hervorgerufene Beeinflussung der 
Fr u: Zuwachsgeschwindigkeit und der 
A.) FE Potentialdifferenzen eines wachsen- 

nun £ den Gewebeteils an der ungereiz- 
ten Pflanze zu messen. Zur Aus- 
führung solcher Versuche wurde 
7s ay eine besondere Vorrichtung not- 
= wendig. 
F 8 Ay Die in Gläschen gezogenen, etiolier- 
= ten Pflanzen — als Objekte dienten zu- 
= nächst Hypokotyle von Helianthus, spä- 
ter aber der besseren Verwendbarkeit 
Ps = eo halber solche von Lupinus — mit etwa 
sie 25—35 mm langem Hypokotyl wurden 
Abb. 20. Vi b d ungfirTemperatur- in ein mit Wassermantel versehenes Ge- 
versuche. TA Thermometer; Z Lampe; pause gebracht (Abb. 20), in das durch 
troden; Ts Tauchsieder; 8 Spiegel; Fe Um- seitliche Öffnungen Elektroden einge- 
> us - à dunes À. nn schoben werden konnten. Bei der Mes- 

AE id asser- sung der Potentialdifferenzen wurden 

Re See, QP Fans, feststehende Elektroden verwendet, um 

Temperaturänderungen durch eine grö- 

Bere Öffnung zu vermeiden. Die Elektroden waren durch Gummihülsen vom 
Metall des Kastens isoliert und leicht verschiebbar, so daß ein guter Kontakt leicht 
herzustellen war. Der Abstand der Elektroden voneinander betrug 12—15 mm. 
Die Beobachtung und Kontrolle bei den Messungen wurde durch ein Fenster in 
der Vorderwand des Gehäuses, das in einer mit Wasser gefüllten und in Filz ein- 
gesetzten Küvette bestand, vorgenommen. Die Beleuchtung des Objekts erfolgte 
durch ein Lämpchen, dessen Licht durch CuSO,- und ein Schottfilter (orange) 
durch ein Lichtfenster auf einen das ganze Objekt umgebenden Metallspiegel fiel 
und auf das Objekt geworfen wurde. Die Erwärmung des Gehäuses erfolgte mittels 
eines stabförmigen elektrischen Tauchsieders, der in einer Ecke des Gehäuses 
in den Wassermantel reichte; die Temperatur konnte durch einen Schiebewider- 
stand im Bereich von 25—57° C genau eingestellt und konstant gehalten werden. 
Ein Rührer sorgte für gleichmäßige Verteilung des warmen Wassers. Eine Tem- 
peraturerniedrigung wurde durch Einleiten von Eiswasser in den Wassermantel 
oder durch Einbringen eines mit Eis gefüllten Metalldrahtkérbchens in den Innen- 
raum des Gehäuses erreicht. Die Elektroden wurden nur mit ihrem Endteil, in 
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dem sich die Ableitungsflüssigkeit befindet, in das Gehäuse eingeführt, während 
der mittlere Teil mit dem Gelatinedisphragma sich auBerhalb des Gehäuses befand. 
Zuerst wurde nun bei geg halteten Elektroden die Temperatur 
erhôht und erniedrigt, um das Verhalten der Elektrodenpotentialdifferenz bei den 
Änderungen zu beobachten; die Differenz blieb bei allen Temperaturschwankungen 
(8—55° C) unverändert, so daß nun an die Versuche mit pflanzlichen Objekten 


herangegangen werden konnte. 





Am apikalen Ende des Hypokotyls von Helianthus und später von 
Lupinus wurde eine Elektrode angelegt, die andere in 15 mm Entfernung. 
Die Länge der Hypokotyle betrug durchschnittlich 25—35 mm. Nach dem 
Einsetzen der Pflanze in 

















den Innenraum wurde bis oe 2 7m b Tem E 
zu Beginn eines Versuches PER à + MW ge | 
mindestens 1 Stunde ge- a + Fr} 

wartet, um die meist beim 19 - nd 
Einsetzen verursachten |] PD inte 

elektrischen Anderungen [-» ani ©” 2 
abklingen zu lassen. Bei | PD 

einer Ausgangstemperatur 9 

von 20—25°C wurde zu- 

nächstdieTemperaturnach ~| pr 

Anlegen der Elektroden ge- ol. =) 

steigert. Bei dieser Steige- EEL CRE ELLE 


ru ll si äng- 

x ng stellten We ch anf ng Abb. 21. Helianthus annuus. Hypokotyl. Temperatur- 

lich gesetzmäßige Ande- und Potentialäiff kungen. Abszisse: Zeit 
ialdiffe- in Minuten; Ordinate: Temperaturgrade bzw. Spannung 

rungen der Potential 5 in Millivolt. a Temperaturerniedrigung; 

renzen ein, und zwar wurde b Temperaturerhöhung. 


stets die Höhe der Differenz 

herabgesetzt, oft schlug die eigentliche, aus den früheren Versuchen be- 
kannte Polarität in die umgekehrte Richtung um ; erst nach einiger Zeit trat 
die normale Polarität bei konstanter Temperaturein (Abb. 216). Beirascher 
Temperaturerniedrigung bei höheren Temperaturen erfolgte das Gegenteil, 
die Potentialdifferenz erfuhr eine starke Erhöhung für eine kurze Zeit 
(Abb. 21a;. Einen ähnlichen Effekt hat Bose (1907) bei Untersuchungen 
am Blattstiel von Musa bei Temperaturänderungen festgestellt. Diese 
unerwünschten Störungen konnten aber durch eine allmähliche und vor- 
sichtige Steigerung oder Erniedrigung der Temperatur vermieden werden. 
Vorversuche, welche geringe Potentialdifferenzen bei hoher und nied- 
riger Temperatur, größere bei mittleren Temperaturen erkennen ließen, 
zeigten die Möglichkeit einer vergleichenden Messung von Wachstum und 
Potentialdifferenzen über eine bestimmte Strecke des Hypokotyls bei 
verschiedenen Temperaturen. Zu diesem Zweck wurde nun die Strecke 
des Hypokotyls zwischen den beiden Elektroden mit Druckerfarbe in 
Zonen eingeteilt, deren Wachstumsgeschwindigkeit ermittelt wurde. 
Bei den Untersuchungen stellte sich nun wieder eine besondere Empfind- 
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lichkeit des Hypokotyls von Helianthus heraus: Der Verlauf der Zuwachs- 
geschwindigkeiten war unregelmäßig, so daß nach den bisherigen Erfah- 
rungen die gemessene Potentialdifferenz nicht den wahren Verhältnissen 
entsprechen konnte. Deshalb wurde das Hypokotyl von Lupinus albus 
für diese Untersuchungen verwendet, dessen Zuwachs regelmäßig, wenn 
auch nicht mit der gleichen Geschwindigkeit wie bei Helianthus, erfolgte. 
Indessen kamen Unregelmäßigkeiten im Verlauf der Zuwachsgeschwindig- 
keitskurve zuweilen auch bei Lupinus bei Temperaturänderungen vor; 
deshalb wurden Versuche abge- 
brochen, sobald sich solche Stö- 
rungen bemerkbar machten. 

Bei den nun folgenden Ver- 


à e suchen wurde stündlich die Zu- 
BR: wachsgeschwindigkeit der Zonen 
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und in der Mitte der Zeit die 
Potentialdifferenz ermittelt. Bei 
Py Temperatursteigerungen um meh- 
rere Grad wurde bis zur nächsten 
Messung durchschnittlich !/, Stun- 
de gewartet. Die Temperatur 
wurde während der Messungszeit 
© 2 EM 5 W 4 mv konstant gehalten. Die auf diese 
Abb. 22. Lupinus albus. Hypokotyl. Potential- Weise bei verschiedenen Tempera- 
mem u ee turen gefundenen Werte finden 
den Elektroden bei verschiedenen Tempera- sich in Abb. 22. Die Kurven im 
Sane in Miliivalt Obere Teil) taw zu: oberen Teil der Abbildung zeigen 
er <a 18tunde die Höhe der Potentialdifferenzen 
bei Temperaturen von 10—50°C, 
im unteren Teil die Größe der Zuwachsgeschwindigkeiten, die aus den 
Zuwachsgeschwindigkeiten der einzelnen Zonen der ganzen Strecke 
zwischen den Elektroden gewonnen wurden. Die Kurven wurden an 
fünf Objekten gewonnen. Bei 26—30°C zeigt sich deutlich ein Optimum 
der beiden Kurven und somit wiederum der enge Zusammenhang zwischen 
dem Wachstum und dem elektrischen Potential wachsender Organe. 
Betrachtet man den kurvenmäßigen Verlauf des Auxintransportes und 
der Auxinabgabe in Abhängigkeit von der Temperatur (VAN DER Wey, 
1932), so ergibt sich das gleiche Bild, wie es für das Wachstum und die 
Potentialdifferenzen wachsender Organe soeben gezeigt worden ist. 














SehluBbetrachtung. 

Der Beantwortung der auf elektrophysiologischem Gebiet bedeutungs- 
voll gewordenen Frage nach der Art des Zusammenhanges zwischen 
Wachstum und elektrischen Potentialdifferenzen ist man in letzter Zeit 
durch die Fortschritte in der Wuchsstoff-Forschung nähergekommen. 
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Bekanntlich bewirkt Wuchsstoffzufuhr eine Förderung des Streckungs- 
wachstums oberirdischer Pflanzenteile (PAÂL, 1919; Sôpine, 1923; 
SEUBERT, 1925; WENT, 1928) und eine Hemmung des Streckungs- 
wachstums von Wurzeln (CHoLopny, 1933; BoysEn-JENSEN, 1933). 
Der Wuchsstofftransport erfolgt polar, und zwar bei der Koleoptile 
(WENT, 1928; van DER Wey, 1932; BEYER, 1928) von der Spitze zur 
Basis. Der Auxintransport erweist sich abhängig von der Temperatur, 
ebenso die Auxinabgabe (VAN DER Wey, 1932). Narkose beeinflußt den 
Auxintransport (pu Buy und NUERNBERGK, 1932). In horizontal 
liegenden Koleoptilen erfährt der Wuchsstoff eine Ablenkung nach der 
Unterseite des Organs (Dork, 1930). Die verschiedene Krümmungs- 
richtung geotropisch gereizter oberirdischer Organe und Wurzeln wird 
verständlich, wenn man daran denkt, daß auch bei der waagerecht orien- 
tierten Wurzel die Unterseite eine Wuchsstoffanreicherung erfährt 
(BoysEN-JENSEN, 1933). Wie durch Schwerereiz wird auch durch photo- 
tropische Reizung eine Verschiebung des Wuchsstoffes (nach der Schatten- 
seite) bewirkt (PAAL, 1919; WENT, 1928). Schon früher wurde der Versuch 
unternommen, die geotropischen Bewegungen als primär durch rein 
physikalisch-chemische Vorgänge verursacht zu erklären (STOPPEL, 1920; 
SMALL, 1920; ZOLLIKOFER, 1921; CHOLODNY, 1923; Jost und WissMANN, 
1924). BRAUNER (1927) wies, wie schon erwähnt, experimentell durch 
grundlegende Untersuchungen über das geoelektrische Phänomen den 
gesetzmäßig verlaufenden polaren elektrischen Gegensatz der physi- 
kalischen Ober- und Unterseite waagerecht orientierter oberirdischer 
Organe und Wurzeln nach: Die Oberseite der horizontal gelegten Organe 
wird elektronegativ. In ähnlicher Weise wird durch einseitige Belichtung 
im Pflanzenorgan ein elektrisches Feld hervorgerufen. Die belichtete 
Flanke wird elektronegativ (WALLER, 1903; Bose, 1907; BRAUNER, 1927). 

Dork (1930) und CHoLopny (1931) vermuteten nun einen Zusammen- 
hang des geoelektrischen Effektes mit dem Wuchsstofftransport; nach 
ihnen wird der Wuchsstoff durch das zwischen Ober- und Unterseite der 
geotropisch gereizten Koleoptile entstandene elektrische Feld nach der 
Seite der positiven Ladung, der Unterseite, verschoben. Durch die 
Feststellung des Wuchsstoffes als einbasischer Säure der aliphatischen 
Reihe (Kôcz und Haacen-Smit, 1931) erhielt diese Hypothese eine 
Stütze. WENT (1932) übertrug nun die Ansicht, nach welcher ein durch 
Reiz erzeugtes elektrisches Feld in der Pflanze die Ablenkung des Wuchs- 
stoffes bestimmt, nicht nur auf alle Tropismen, sondern auch auf die 
ungereizte Pflanze. Er stützte sich hierbei auf die Beobachtungen älterer 
und neuerer Forscher auf elektrophysiologischem Gebiet, die ihre Unter- 
suchungen an völlig verschiedenen Objekten vornahmen, und auf eigene 
mittels Farbstoffen vorgenommene Versuche. Er nimmt an, daß im ober- 
irdischen Organ der Pflanze die apikalen Regionen elektronegativ gegen 
die basalen sind, während er die Polarität der Wurzel den von LunpD 
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gemachten Beobachtungen entsprechend annimmt. Unter Hinzufügung 
der Tatsache, daß sich am Blatt die Lamina elektronegativ gegen die Blatt- 
rippe zeigt (MuNK, 1876; KUNKEL, 1878), gelangt WENT zu einer elek- 
trischen Polarität der ganzen Pflanze, deren positiver Pol in der Wurzel- 
spitze zu suchen ist. Unter dem Einfluß dieses Potentialgefälles soll der 
Wuchsstoff seinen Weg nach der Basis des oberirdischen Organs und 
nach der Wurzel nehmen: Abweichungen in der Transportrichtung sollen 
die durch Reizwirkung entstandenen elektrischen Felder verursachen. 

Die vorliegenden eigenen Versuche haben weitere Belege für die kon- 
stante Existenz von Potentialdifferenzen im Pflanzenorganismus erbracht, 
die im Zusammenhang mit der Wachstumspolarität zu einer bestimmten 
elektrischen Polarität desselben führen. Die elektrische Polarität von 
Sprossen und Wurzeln erscheint gleichwertig, wenn man diese Organe 
getrennt betrachtet und von ihrer Lage im Raum absieht. Die charak- 
teristische und bei Regenerationen sich äußernde Bipolarität der Pflanze 
tritt in der Verteilung der elektrischen Potentiale nicht in Erscheinung: 
Stets sind die Regionen der Pflanzenteile, in denen sich junges Gewebe 
befindet, elektropositiv gegen ältere, ausgewachsene Partien. Wir haben 
also zwei positive Pole, zwischen denen ein negativer liegt. Die Potential- 
verteilungskurve über die ganze Pflanze erhält dabei dem Wachstums- 
verteilungstyp der oberirdischen Organe entsprechend ein verschiedenes 
Aussehen. Die von WENT bei der Aufstellung seiner Polaritätstheorie 
gebildete Ansicht, daß oberirdische Organe der Pflanzen eine negative 
apikale Region besitzen, trifft demnach im allgemeinen nicht zu. Nach 
eigenen Messungen an abgeschnittenen Hypokotylen von Lupinus albus 
und Impatiens Balsamina (dem Versuchsobjekt WEnTs) verhält sich die 
apikale Schnittfläche sogar elektropositiv gegenüber der basalen, so daß 
die Farbstoffversuche WENTs nicht durch die tatsächlich vorhandene 
Potentialdifferenz erklärt werden können. Trotzdem zeigt sich die An- 
nahme, daß an der Pflanze der Wurzelpol dem Sproßpol gegenüber 
positiv geladen ist, bestätigt, denn die Potentialdifferenz zwischen Wurzel- 
spitze und der Stelle des niedrigsten Potentials ist stets höher als die 
zwischen diesem und der Sproßspitze; damit ist die Wurzelspitze die 
Partie der gesamten Pflanzenachse mit dem höchsten elektrischen 
Potential. Vorr einer im Sinne WENTs gedachten elektrischen Bipolaritat 
der Pflanze kann aber deshalb nicht gesprochen werden. Bei Pflanzen, 
die den ersten der angeführten Typen der Wachstums- und Potential- 
verteilung zeigen, verhalten sich die morphologischen Pole gleich in 
elektrischer Beziehung; wenn man will, kann man eine solche Pflanze 
in elektrischer Hinsicht eher als ‚‚tripolar‘ bezeichnen. Diese Tripolarität 
tritt nicht allein bei der Messung der Potentialdifferenzen auf, sondern 
sie zeigt sich wiederum bei der Einwirkung von elektrischen Strömen 
auf die Pflanzenorgane. Bei den Versuchen BosEs an Wurzeln wie bei 
eigenen Versuchen an Hypokotylen trat der gleiche Effekt auf: Beim 
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Anlegen des Pluspols an die Wachstumszone, des Minuspols an die basalen 
Regionen des Organs ergab sich bei Stromschluß eine kurz dauernde 
Beschleunigung der normalen Wachstumsgeschwindigkeit ; lag der Minus- 
pol an der Wachstumszone, ergab sich eine Wachstumsverzögerung. 

Der Entstehungsart nach kann man zweierlei Potentialdifferenzen 
an der Pflanze unterscheiden, einmal solche, die an lebenden wie toten 
Geweben oder Membranen auftreten, zum anderen solche, deren Auf- 
treten mit dem Leben des Gewebes verknüpft ist. Die ersteren treten 
deutlich bei Veränderungen der räumlichen Lage von Pflanzenteilen auf 
(BRAUNER), während die anderen erwähnten Potentialdifferenzen eine 
deutliche Abhängigkeit von für das Leben der Pflanze wichtigen Be- 
dingungen zeigen. Charakteristisch treten die Potentialdifferenzen beim 
lichtelektrischen Effekt auf, der ausgeprägt bei lebenden, unwesentlich 
bei toten Organen zum Ausdruck kommt (BRAUNER, 1927); bei Ände- 
rungen der Temperatur und Einwirkung von Narcoticis (MarsH, 1929) 
zeigt sich die Abhängigkeit dieser Art von Potentialdifferenzen deutlich. 
Hierzu gehören zweifellos die mit dem Wachstum in Zusammenhang 
stehenden Potentialdifferenzen. So klar diese Beziehung zwischen beiden 
Erscheinungen auch ist, so muß bei der Deutung der Versuche doch immer 
daran gedacht werden, daß die gemessenen Potentialdifferenzen ihrer 
Entstehung nach nicht einheitlich zu sein brauchen, sondern durch 
Summation verschiedener Wirkungen entstanden sein können. In seiner 
Polaritätstheorie zieht WENT beide angeführten Arten von Potential- 
differenzen für den Wuchsstofftransport in Betracht, ohne einen Unter- 
schied zwischen ihnen zu machen. Der Unterschied besteht nun aber 
gerade darin, daß die erstere Art von Potentialdifferenzen unabhängig 
vom Lebenszustand der Pflanzen entsteht, und im Gegensatz hierzu 
die letztere Art erst zusammen mit Lebensvorgängen auftritt. Nach 
Went sollen bei Wirkung eines Reizes durch Potentialdifferenzen ersterer 
Art Unterschiede in derartigen Lebensvorgängen hervorgerufen werden. 
Seiner Ansicht zufolge würde infolge einer solchen Potentialdifferenz 
eine Wachstumsgeschwindigkeitsdifferenz auftreten, und zwar als Folge 
einer Wuchsstoffverschiebung. Die von uns ausgeführten Messungen 
zeigten, daß mit der Ausführung von Reizbewegungen Potentialdifferenzen 
— jedenfalls der letzteren Art — sich einstellen. Daß eine solche Poten- 
tialdifferenz der letzteren Art erst‘ mit dem Auftreten einer Zuwachs- 
geschwindigkeitsdifferenz zwischen zwei opponierten Flanken entsteht, 
tritt besonders deutlich bei denjenigen unserer Versuche zutage, bei 
welchen durch Wuchsstoffzufuhr auf der einen Flanke einer Koleoptile 
die Zuwachsgeschwindigkeit größer wird als die der anderen und zugleich 
auch eine Potentialdifferenz in bestimmter Richtung auftritt, wobei die 
stärker wachsende Seite elektropositiv wird. In diesem Falle ist die 
Potentialdifferenz erst mit dem Auftreten einer Zuwachsgeschwindigkeits- 
differenz zwischen beiden Flanken entstanden, und es folgt daraus, daß 
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die hier auftretende Potentialdifferenz der letzteren Art nicht maßgebend 
gewesen sein kann für das Zustandekommen der Wachstumsbewegung. 
In einem anderen Falle, bei der Messung der Potentialdifferenz von Ober- 
und Unterseite bei Ausläufern während verschiedener Wachstums- 
bewegungen im gleichen Schwerefeld, konnte gezeigt werden, daß auch 
der Potentialdifferenz der ersteren Art nicht die Bedeutung zukommen 
kann, wie sie WENT annimmt. Hier kann die durch Ionenverschiebung 
verursachte Differenz nicht allein wirksam sein bei dem Zustande- 
kommen der Wachstumsbewegung, denn die Potentialdifferenz ändert 
ihre Richtung je nach der Zuwachsgeschwindigkeitsdifferenz zwischen 
Ober- und Unterseite. 

Trotz der eingangs wiedergegebenen bestechenden Übereinstimmung 
zwischen elektrischer Polarität und Wuchsstoffwanderung bei geotro- 
pischer oder phototropischer Reizung und den charakteristischen Wachs- 
tumsvorgängen und Wuchsstoffverschiebungen (KocH, 1934) bei Ein- 
wirkung elektrischer Felder erscheint es daher fraglich, ob die Wachs- 
tumserscheinungen auf eine durch Feldwirkung verursachte Wuchs- 
stoffverschiebung zurückzuführen sind ; auch die vorliegenden Ergebnisse 
der Messungen von Potentialdifferenzen an ungereizten Pflanzenorganen 
lassen schwerlich eine Deutung in diesem Sinne zu, da der kurvenmäßige 
Verlauf der Potentialverteilung zu verschieden je nach der Art des Organs 
ausfällt und die Lage der elektrischen Pole in der Pflanze die von WEnT 
festgestellte Wanderung in der Richtung von Sproß- zur Wurzelspitze 
nicht zu erklären vermag. Eine für solche Theorie recht störende Tatsache 
bildet zudem der schon von MÜLLER-HETTINGEN gemachte Befund, 
daß die nicht mehr wachsenden Kotyledonen positiv gegen alle anderen 
Pflanzenteile sind, eine Erfahrung, die in eigenen Messungen ausnahms- 
los bestätigt werden konnte. Die Wanderung im elektrischen Kraftfeld 
müßte zu einer Anhäufung von Wuchsstoff in den Kotyledonen führen. 

Zur Deutung der Wirkung der bei geotropischer Reizung primär auf- 
tretenden Vorgänge auf das Pflanzengewebe ist von AMLONG (1933) 
neben der von WENT angenommenen eine andere Möglichkeit der Ein- 
wirkung in Betracht gezogen worden. Er ist der Ansicht, daß die Ursache 
für die Wuchsstoffverschiebung ebenso in einer Wirkung der beim geo- 
tropischen Reiz auftretenden Ionenverschiebung auf die Permeabilität 
des Gewebes gesucht werden kann. Diese Annahme wird besonders 
gestützt durch den Befund SMALLs (1918), der bei waagerecht liegenden 
Vicia faba-Wurzeln eine verschiedene Leitfähigkeit von Ober- und Unter- 
seite feststellte; die schwächer wachsende Unterseite weist die höhere 
Leitfähigkeit auf. Bei der Einwirkung von Licht tritt ebenfalls eine Per- 
meabilitätsänderung auf (LEPESCHKIN, 1931; TRONDLE, 1910) !, so daß 
neben einer Wuchsstoffverschiebung bei einseitiger Belichtung des Organs 
und dem lichtelektrischen Effekt auch Änderungen in der Durchlässigkeit 


1 Vgl. indessen ZycHa (1928). 
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der Membranen beobachtet worden sind, und zwar auf der dem Licht 
zugewandten Seite eine stärkere Erhöhung der Permeabilität, d.h. 
wieder der schwächer wachsenden Seite. Eine bessere Versorgung der 
schneller wachsenden Seite mit Wuchsstoff wäre dann wohl nur durch 
die Annahme einer Transporthemmung oder -stauung des Wuchsstoffes 
zu erklären, was natürlich eine bei einigen Objekten ja schon beobachtete 
basipetal gerichtete Wuchsstoffwanderung voraussetzen würde. 

Eine der Wirkungen des Wuchsstoffes besteht in der Erhöhung der 
Dehnbarkeit der Zellwände (Hryn, 1931, 1933), die ein Zeichen für eine 
Zustandsänderung der Zelle ist. Diese kann in einer Verschiebung der 
osmotischen und chemischen Zustände bestehen, welche die Lebens- 
vorgänge wesentlich beeinflussen, und von denen auch die Ladungen des 
ganzen Systems abhängig sind. Die bei der ungereizten Pflanze auf- 
tretenden Potentialdifferenzen sind schon vor längerer Zeit auf ihre Ent- 
stehung hin untersucht worden. HAAKE (1892) hat Untersuchungen über 
elektrische Potentiale und ihre Abhängigkeit von Transpiration, Atmung 
und Assimilation an Pflanzenteilen angestellt. Er kam zu der Ansicht, 
daß die Ursache der elektrischen Ströme in Pflanzen auf Störungen im 
Chemismus vor allem durch die Atmung und Assimilation beruhen, und 
daß Wasserbewegungen, denen seinerzeit von KUNKEL (1878) große Auf- 
merksamkeit geschenkt worden war, nur einen geringen Einfluß haben. 
Lunp und Kenyon (1927) konnten an den Wurzelspitzen von Allium, 
Eichhornia und Narcissus beobachten, daß die Zonen stärkster Elektro- 
positivität zugleich Zonen stärkster Atmungsintensität waren. Einen 
wesentlichen Einfluß von Narcoticis auf die Höhe der Potentialdifferenzen 
stellte MarsH (1929) bei Wurzeln fest; in einer besonderen Versuchs- 
anordnung ließ er auf eine zwischen zwei Elektroden liegende Gewebe- 
strecke Narcotica einwirken und beobachtete dabei eine Verminderung 
der Potentialdifferenz, die dann wieder anstieg, wenn die Einwirkung 
unterbrochen wurde. Nach diesen Untersuchungen besteht sichtlich ein 
Zusammenhang zwischen den Oxydationsvorgängen und den bioelek- 
trischen Potentialen. Bei der Deutung des Zusammenhanges zwischen 
beiden betrachtet LUND das Verhältnis der Aktivitäten von Endprodukten 
und Ausgangsstoffen der Oxydationsreaktion und sieht in den bioelek- 
trischen Potentialen solche einer chemischen Kette; die in ihr bei der 
Oxydation organischer Stoffe gewonnene arbeitsfähige Energie führt 
zu der beobachteten elektrischen Energie. Wie aber schon UMRATH 
in einer Kritik (1932) und letzthin STERN (1933) bemerkt haben, ergibt 
sich bei der Ansicht Lunps die Frage, wieso er von Oxydo-Reduktions- 
potentialen sprechen darf, da er bei seinen Versuchen nicht mit indiffe- 
renten Elektroden arbeitete; vor allem fragt es sich, wie er sich den Zu- 
sammenhang zwischen den mit PbCl,/Pb-Elektroden gewonnenen Poten- 
tialdifferenzen und der Oxydation denkt. Nach STERNs Ansicht könnten 
die Oxydoreduktionen der Zellen die Aktivitäten von Stoffen bedingen, 
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die ihrerseits im Gewebe Verteilungs- oder dynamische Membranpoten- 
tiale hervorrufen. 

Von großer Wichtigkeit sind nun in diesem Zusammenhang die Tem- 
peraturoptima in den durch Versuche erhaltenen Kurvenbildern von 
Zuwachsgeschwindigkeit und Potentialdifferenzen bei Hypokotylen von 
Lupinus albus. Die höchsten Potentialdifferenzen treten bei etwa 30° C 
auf, beietwa 50° C sind die Potentialdifferenzen verschwunden. Die Kurven 
der Zuwachsgeschwindigkeiten verlaufen ganz ähnlich. Anders verläuft 
nach den bisherigen Erfahrungen bei steigender Temperatur die Atmungs- 
kurve, die erst bei 45—50°C ihr Maximum erreicht und plötzlich abfällt. 
Eigene Messungen an dem erwähnten Objekt bestätigten dies. Es besteht 
also ein grundlegender Unterschied zwischen den Kurven für Wachstum 
und Potentialdifferenzen einerseits und der für die Atmung andererseits, 
die nur bis etwa 30°C einander entsprechend verlaufen. Deshalb ist der 
Schluß erlaubt, daß die Atmungsintensität nicht direkt bestimmend ist 
für das Entstehen von Potentialdifferenzen im Gewebe. Tamıya (1932, 
1933) hat an Schimmelpilzen festgestellt, daß ein Teil der Atmung eines 
wachsenden Organs dem Aufbau des Pflanzenkörpers, der andere allein 
der Erhaltung des Organismus dient. Denkt man an die Erhöhung 
der Reaktionsgeschwindigkeit chemischer Umsetzungen bei steigender 
Temperatur, so gelangt man zu einer Erklärungsmöglichkeit für die Kurve 
der Atmungsgeschwindigkeit bei zunehmender Temperatur. Es scheint 
aber hauptsächlich ein Teil der Atmungsvorgänge, der für den Aufbau 
(Wachstum) Verwendung findet, eine elektrische PotentialerhGhung zu 
ergeben. Der absolute Wert dieses Anteils würde bei 30° C sein Maximum 
erreicht haben. Bei gleichwertigen Organen wie Wurzeln oder Sprossen 
würde die am stärksten wachsende Zone das höchste Potential aufweisen, 
da erstens die Atmungsintensität in diesen Zonen größer ist | und zweitens 
der zum Wachstum verwendete Anteil der Atmung geringer. Das hohe 
Potential der Kotyledonen ließe sich dann so erkären, daß bei ihnen die 
Atmungsintensität sehr hoch ist! und daher der absolute Wert des 
Potentiale bildenden Anteils der Atmung, auch wenn dieser relativ klein 
ist, größer wird als an den übrigen Teilen der Pflanze. 


Zusammenfassung. 

1. Eine Methode zur Ermittlung der Verteilung von elektrischen 
Potentialdifferenzen und Zuwachsgeschwindigkeiten an ungereizten 
Pflanzenorganen nebeneinander wird gegeben. 

2. Der Verlauf der Potentialverteilungskurven zeigt sich dem der 
Zuwachsgeschwindigkeitskurve ähnlich. Die Regionen größter Zuwachs- 
geschwindigkeit sind stets elektropositiv gegen solche geringerer. 

3. Der Zuwachsgeschwindigkeitsverteilung entsprechend sind an den 
oberirdischen Organen vier Typen der Potentialverteilungskurven zu 
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unterscheiden: 1. Typ: Das Maximum der Kurven liegt an der Spitze des 
Organs (Hypokotyl von Helianthus, Lupinus; Koleoptile von Avena; 
SproB von Asparagus). 2. Typ: Das Maximum befindet sich unter der 
Spitzenregion des Organs (Hypokotyl von Helianthus; Koleoptile von 
Avena). 3. Typ: Das Maximum zeigt sich fast in der Mitte des Pflanzen- 
teils (Koleoptile von Avena; Epikotyl von Vicia). 4. Typ: Das Maximum 
liegt an der Basis (Blatt von Avena). 

4. Die Wurzel zeigt eine Potentialverteilungskurve, die der Zuwachs- 
geschwindigkeitskurve ähnelt: ihr Maximum liegt einige Millimeter von 
der Spitze entfernt (Wurzel von Helianthus, Lupinus, Vicia faba). Die 
Befunde Lunps bezüglich der Polarität der Wurzel werden bestätigt. 

5. Die Keimpflanze (Helianthus, Vicia) zeigt eine charakteristische 
Verteilungskurve der elektrischen Potentiale. Die Sproß- bzw. Wurzel- 
pole sind (außer beim 3. Typ) elektropositiv gegen die Übergangsstelle 
von Sproß und Wurzel. Die Potentialdifferenz zwischen Wurzelspitze 
und Übergangsstelle ist höher als die zwischen dieser und der Sproßspitze. 

6. Schwankungen im Wachstumsverlauf (Nutationen) rufen Ände- 
rungen in der Höhe der Potentialdifferenzen hervor. 

7. Wachstumsvariation durch Zugabe von Wuchsstoff ruft ebenfalls 
eine Änderung der Potentialdifferenzen hervor. Die stärker wachsende 
Zone erweist sich als elektropositiv. Angelegte Potentialdifferenzen 
bedingen Wachstumsänderungen am Hypokotyl von Helianthus. Liegt 
der Pluspol an der Zuwachszone, erfolgt eine kurze Steigerung der Zu- 
wachsgeschwindigkeit, liegt der Minuspol an ihr, vermindert sich die 
Zuwachsgeschwindigkeit. 

8. Bei den Wachstumsbewegungen geotropisch gereizter Ausläufer von 
Ranunculus repenstreten zwischen Ober- und Unterseite inder Krümmungs- 
zone entsprechend dem größeren Zuwachs der einen Seite Änderungen in 
den Potentialdifferenzen hervor; im gleichen Schwerefeld wird einmal die 
Unterseite, dann die Oberseite elektropositiv. 

9. Bei raschen Temperaturänderungen treten Schwankungen in den 
Potentialdifferenzen am Hypokotyl von Helianthus wie Lupinus ein, 
wie sie ähnlich von BosE beobachtet wurden: Bei rascher Temperatur- 
erhöhung tritt Erniedrjgung der Potentialdifferenz, bei rascher Herab- 
setzung eine Erhöhung der Potentialdifferenz für kurze Zeit ein. 

10. Konstante Temperaturen verschiedenen Grades wirken auf die 
Potentialdifferenzen in gleicher Weise wie auf die Zuwachsgeschwindig- 
keit bei Hypokotylen von Lupinus ein. Beide erreichen eine optimale 
Höhe bei 26—30° C. 

11. Der Widerspruch der Ergebnisse dieser Untersuchungen mit 
den Anforderungen der Wentschen Polaritätstheorie wird erörtert. Die 
bei Wachstumsvorgängen ungereizter Pflanzen auftretenden Potential- 
differenzen werden mit Zustandsänderungen der einzelnen Zellen in 
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Zusammenhang gebracht. Der Zusammenhang zwischen osmotischer, 
chemischer und elektrischer Energie wird in Betracht gezogen. 


Diese Arbeit wurde in der Zeit vom Herbst 1931 bis zum Herbst 1933 
im Botanischen Institut der Universität Leipzig auf Anregung von Herrn 
Prof. Dr. W. RuxLAND durchgeführt. Ihm und Herrn Prof. Dr. F. Bacx- 
MANN danke ich für ihre mannigfachen Ratschläge. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Kiel.) 


GRÖSSENÄNDERUNGEN VON KERN UND NUCLEOLUS IM 
BLATTGEWEBE. 


Von 
HERMANN FiscHER. 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. August 1934.) 


Einleitung, Material und Methode. 

Die vorliegende Arbeit wurde begonnen in Anlehnung an die Beob- 
achtungen von Hertz (1925), die dieser über das Wachstum von Kern 
und Nucleolus in verwundeten Blättern von Laub- und Lebermoosen 
gemacht hatte. Die Verhältnisse bei höheren Pflanzen wurden in der 
Arbeit nur anhangsweise behandelt, und es erschien wünschenswert, 
auch bei diesen die Volumveränderungen, welche die Kerne und Nucleolen 
infolge des Wundreizes erfahren, zu verfolgen und zu untersuchen, ob 
sie nur Begleiterscheinung oder ein wesentlicher Faktor bei der Über- 
führung der differenzierten Zelle in den embryonalen Zustand sind. Das 
komplizierte Verhalten, das die Nucleolen am Wundrand zeigten, machte 
es erforderlich, die Kernkörperchen auch im normalen Blattgewebe zu 
beobachten und zu versuchen, ihre Bedeutung klarzustellen !. Als Objekt 
erwies sich das Wassergewebe der Laubblätter von Peperomia blanda 
am geeignetsten. Die großen Zellen besitzen wenig Inhaltsstoffe, so daß 
der meist runde Kern gewöhnlich frei liegt und gut beobachtet bzw. 
gemessen werden kann. Die Größenzunahme der Kerne infolge des 
Wundreizes ist sehr beträchtlich, so daß etwaige Unterschiede leicht 
feststellbar sind. Endlich lassen sich die Blätter tadellos kultivieren. 
Auch Hertz hat Peperomia zu seinen orientierenden Versuchen benutzt. 
Besonders bei den Untersuchungen über die Größenverhältnisse der 
Nucleolen wurden dann noch Bryophyllum daigremontianum, Bryophyllum 
crenatum und Sedum spectabile benutzt. 

Die Pflanzen stammen sämtlich aus dem Botanischen Garten Kiel. Es mag 
erwähnt sein, daß auf eine Rundfrage hin von 20 Stellen Material eingeschickt wurde, 
das als Peperomia blanda bezeichnet worden war. Unter den Einsendungen befanden 
sich aber nicht weniger als 8 verschiedene Peperomia-Arten. Die Verwundung der 
Blätter bestand in einem Schnitt, der bei kleineren Blättern in der Richtung 
a,—a, (Abb. 1), bei größeren außerdem noch in der Längsrichtung des Blattes 
geführt wurde. Besaßen die Blätter einen Mittelnerv, so wurden die Längsschnitte 
b—b und b’—b’ angebracht, um etwaige Einflüsse durch das Gefäßbündel auszu- 
schließen. Durch diese Art der Verletzung bestand die Möglichkeit, Blattstücke 
mit vollkommen gleichwertigen Zellen verschiedenen Versuchsbedingungen aus- 


1 Die Arbeit wurde angefertigt auf Anregung und unter der Leitung von Herrn 
Prof. Dr. TiscHLER. 
51* 











768 Hermann Fischer: 


zusetzen und auf Unterschiede zu prüfen. Gewöhnlich wurden die Zellen am Wund- 
rand a,—a, von Stück I mit den Zellen am Wundrand a,—a, von Stück II verglichen, 
und entsprechend mit den Blattstücken III und IV verfahren. Häufig wurden 
auch die Zellen an den Wundrändern der Blattstücke I und III bzw. II und IV 
auf etwaige durch die Versuchsanordnung bedingte Unterschiede geprüft. 

Die Kultur der Blatthälften erfolgte auf mit Kieler Leitungswasser getränktem 
Fließpapier in Petrischalen. Papier, Wasser und Schale wurden sterilisiert. Die 
Blätter selbst wurden vor der Verwundung etwa "/, Stunde in Chinosollösung 
gebadet und darauf mit einem kräftigen Leitungswasserstrahl abgespült. Auf diese 
Weise halten sie sich unter Umständen monatelang, sonstige normale Verhältnisse 
vorausgesetzt. Gewöhnlich bekamen die Blätter 4—8 Wochen nach der Ver- 
wundung Wurzeln und dann Sprosse. Wurzel- und Sproßbildung geht stets von 
den Gefäßbündeln aus!. Die Petrischalen wurden an hellen Plätzen aufbewahrt: 
im Sommer wurden sie vor direkter S bestrahlung geschützt. Die Temperatur 
betrug 20—25°. Im Winter wurden die Kulturschalen häufig in feuchte Kammern 
gesetzt, wenn die Lufttrockenheit zu groß war. Am besten 
war eine relative Luftfeuchtigkeit von etwa 70—80%. Die 
Beobachtung bzw. Messung der Kerne erfolgte an Rasier- 
messerschnitten, die senkrecht zur Wundfläche geführt wur- 
den. Die Schnitte wurden meistens zur Erleichterung der 
Messung mit schwacher Erythrosinlösung angefärbt. Jedoch 
wurden auch häufig zur Kontrolle ungefärbte Kerne ge- 
messen. Es stellte sich dabei heraus, daß die Kerngröße 
durch die Erythrosinlösung nicht verändert wurde, abgesehen 
von einigen leicht erkennbaren kranken ‚,Ballonkernen‘‘ (Hör- 
LER, 1928; Dörıne, 1932) unmittelbar an den frischen Schnitt- 
flächen, die bei der Messung nicht mit berücksichtigt wurden. 
Durch die ausschließliche Messung von lebenden Kernen 
fallen alle die Fehlerquellen weg, die durch das Fixieren ent- 
stehen könnten (TISCHLER, 1934). 

Gemessen wurde auf zwei verschiedene Arten. Entweder wurden die Durch- 
messer von etwa 50—100 Kernen — die Zahl der meßbaren Kerne hielt sich gewöhn- 
lich in diesen Grenzen — mittels Okularmikrometer festgestellt (ZeiB 9er Ölimmer- 
sion und Okular 15x. Ein Teilstrich = 1,25 «). Hatten die meistens runden Kerne 
etwas ellipsoide Gestalt, so wurden die Durchmesser derartig gewonnen, daß der 
doppelte Wert der kürzeren Achse mit dem einfachen Wert der längeren Achse 
addiert und die Summe durch 3 dividiert wurde. Beträchtlich von der Kugelform 
abweichende Kerne, die hin und wieder auftraten, wurden nicht mitgemessen: 


1 Es ist eigentümlich, daß die jungen Wurzeln durchaus nicht geotropisch 
bestimmt sind. Meistens wachsen sie in der Richtung des Gefäßbündels weiter, also 
parallel zum Boden des Versuchsgefäßes, bis sie sich schließlich durch ihre eigene 
Schwere auf dje Unterlage senken. Auch der Winkel der Schnittebene zur Blatt- 

hse spielt eine Rolle, und zwar steht die Wurzel gewöhnlich senkrecht auf 
der Schnittebene. Daß es sich bei diesem eigenartigen Wachstum nicht etwa um 
negativen Hydrotropismus handelt, geht daraus hervor, daß, wenn man das Blatt 
mit der Schnittfläche nach unten im feuchten Raum dicht über dem Fließpapier 
aufhängt, die Wurzeln auch nach unten wachsen. Dies Verhalten zeigen die jungen 
Wurzeln sowohl von Peperomia- als auch von Bryophyllum-Blättern. Eine nähere 
Untersuchung der Wurzeln zeigte, daß die Zellen der Wurzelhaube Stärkekörnchen 
besitzen; diese sind aber völlig unregelmäßig innerhalb der Zellen angeordnet, 
so daß sie also nicht als Statolithen dienen können. Wir haben hier also einen Fall 
vor uns, wie ihn bereits TiscHLER (1905) für ageotropische Wurzeln verschiedener 
Pflanzen beschrieben hat. 
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Die zweite Art der Messung bestand darin, daß die Kerne mittels ABBEschem 
Zeichenapparat auf Millimeter-Papier gezeichnet, und die von der umgrenzenden 
Linie eingeschlossenen Quadratmillimeter gezählt wurden. Die Ergebnisse der beiden 
Messungsarten unterschieden sich in Kontrollversuchen in keiner Weise. Von den 
erhaltenen Messungen wurde dann der Durchschnitt festgestellt. Bei den ersten 
Versuchen stellte sich heraus, daß das R vermögen und die Regenera- 
tionszeit der einzelnen Pflanzen sehr verschieden waren. Es wurden daher aus dem 
Kieler Material die Pflanzen mit gleichem Verhalten herausgesucht und diese durch 
Stecklinge vermehrt. Die so erhaltenen Pflanzen wurden unter vollkommen gleichen 
Bedingungen im Gewächshaus gehalten. 





Das Wachstum der Kerne am Wundrand. 

Es finden sich in der Literatur verschiedene Angaben über ein Wachs- 
tum der Zellkerne bei beginnender Regeneration von differenzierten 
Geweben. T.nGL (1884) hat wohl als erster Kernvergrößerung in Epider- 
mis-Zellen von Allium cepa beobachtet. NESTLER (1898) gibt an, daß er 
in den Blättern von Tradescantia zebrina und Tradescantia viridis 4 Tage 
nach Anbringungen einer Verletzung in der ersten intakten Zellreihe am 
Wundrande Zellkerne mit einem Durchmesser von 24,6 u fand, während 
die normalen Zellkerne nur 10 u groß waren. Nach MiızHe (1901) scheint 
der Substanzgehalt der Kerne in der Nähe des Wundrandes bei T'rades- 
cantia viridis zuzunehmen. Die Kerne wiesen reichliche körnige Substanz- 
anhäufung auf. PROWAZEK (1901, 1907) berichtet von einer allge- 
meinen Kernvergrößerung bei der Regeneration von Ulva. NËmec (1905, 
1910) fand in einer dekapitierten Wurzel von Asplenium decussatum und in 
einer solchen von Allium cepa abnorm große Kerne mit abnorm großen 
Chromosomenzahlen. RıTTEr (1911) findet ebenso wie TANGL am Wund- 
rand von Allium cepa Kernvergrößerung in maximaler traumatotaktischer 
Stellung. Küster (1925) sah Kernvergrößerungen nach Verwundung 
in dem Mesophyll von Vanda, Cattleya und anderen Orchideen. Herrz 
(1925) beobachtete eine starke Zunahme des Kernvolumens bei rege- 
nerierenden Zellen von Moosblättern sowie auch bei Blättern von Pepero- 
mia, Calandrinia und Bryophyllum. (Weitere Literatur bei TISCHLER 
[1934].) ScHÜüRHoFF (1906) führte die Beobachtungen NESTLERs darauf 
zurück, daß die vergrößerten Kerne sich in der Prophase befunden 
hätten. WINKLER. (1916) schließt sich der Ansicht ScHÜRHOFFs über die 
NestLersche Arbeit an und betont, daß er niemals in regenerierenden 
Geweben von Solanum nigrum und Solanum lycopersicum hypertrophie- 
rende Kerne unter dem Einfluß des Wundreizes gesehen habe. Die 
Angabe WINKLERs und die eigene Beobachtung, daß auch bei Sedum 
spectabile keine Kernvergrößerung in dem regenerierenden Gewebe auf- 
tritt, zeigt, daß die Hypertrophie des Kerns keine allgemeine Erscheinung 
darstellt. 

Im Wundgewebe der Peperomia-Blätter traten die ersten Zellteilungen 
gewöhnlich am 7.—8. Tage auf und waren bald darauf am gesamten 
Wundrand zu finden. Am 9.—12. Tage war das Wundgewebe durch 








770 Hermann Fischer: 


ein mehrere Zellen breites V'undperiderm sowie durch hyperhydrisches 
Gewebe von der Außenwelt abgeschlossen. Dasselbe war beim Mesen- 
chymgewebe der Fall, während am Gefäßbündel ein mächtiger Kallus- 
pfropf entwickelt worden war. Die Kerne hatten bereits am 1. Tag zum 
größten Teil eine Umlagerung erfahren und lagen an der der Wunde 
zugekehrten Zellwand. (NESTLER, 1898; MıEHE, 1901.) Dort blieben sie 
liegen, anscheinend bis kurz vor dem Eintreten der Zellteilung, zu der sie 
sich mehr zur Zellmitte hin begaben (Hertz, 1925). Die Kerne bzw. die 
Kernteilungsfiguren waren aber nicht genau in der Mitte der Zelle zu 
finden, sondern fast stets auf einer Linie, die etwa '/, Zellbreite von der 
dem Wundrand zugekehrten Zellwand entfernt war, wie auch die neu 
gebildete Zellwand die alte Zelle ungefähr in einem Verhältnis 1:2 teilte, 
wobei der kleinere Teil dem Wundrand genähert war. Auch in den hyper- 
hydrischen Zellen befand sich der Kern 
größtenteils an der sich vorwölbenden, an 
die Außenwelt grenzenden Wand. Eine 
quantitative Messung der Plasmamasse ist 
bei Peperomia leider ausgeschlossen, wie 
auch Hertz betont. Die Plasmastränge 
der Wundrandzellen sind jedoch sichtlich 
bedeutend zahlreicher geworden und haben 
pea ee ee an Masse zugenommen. Die Chloroplasten 
b am bles + see nach der zeigen eine starke Annäherung an den 
Kern, die bis zum 6. Tage immer stärker 
wird, so daß vor der Teilung fast alle Chloroplasten um den Kern 
herum versammelt sind, wie es Hetrz beschrieben hat. 
Es wurde zunächst einmal die Größendifferenz zwischen den Kernen 
im unverletzten Blatt und den Kernen, die sich kurz vor der Teilung 
befinden (aber noch nicht in die Prophase übergegangen sind), festgestellt 
(Abb. 2). Die Kurven zeigen uns deutlich den gewaltigen Unterschied 
der beiden Kernzustände. Die erste Kurve zeigt uns das Ergebnis der 
Messung von 100 Kernen aus einem Blattstück, das unmittelbar nach der 
Verletzung untersucht wurde, die zweite Kurve zeigt die gewachsenen 
Kerne des zugehörigen Blattstückes 6 Tage nach der Verwundung. Der 
Mittelwert der Durchmesser der normalen Kerne betrug 7,6 u, der der 
vergrößerten Kerne dagegen war 14,5 u, hatte sich also fast verdoppelt. 
Umgerechnet auf Inhalt und Oberfläche der Kerne ergibt sich, daß das 
Volumen der Kerne um das 6,9fache angewachsen ist, während sich die 
Oberfläche um das 3,6fache vergrößert hat. 


NESTLER (1898) schreibt über das Wachstum der Kerne bei Tradescantia viridis 
und Tradescantia zebrina (Epidermis des Blattes und Stengels): „In einigen Fällen 
wurde die Beobachtung gemacht, daß der in traumatroper Umlagerung befindliche 
Zellkern mehr oder weniger bedeutend größer war als der in normaler Lage, also 
in den durch die Wunde nicht beeinflußten Zellen.‘‘ Etwa 4 Tage nach der Ver- 
letzung war der Unterschied am größten (24,6 u gegen 10 u). Dann schreibt NESTLER 











EEE 00:5: 











Größenänderungen von Kern und Nucleolus im Blattgewebe. 771 


weiter: „Da in späteren Stadien der Umlagerung derartige Größendifferenzen nicht 
mehr wahrgenommen wurden, so scheinen dieselben nach der Rückwanderung des 
Zellkernes wieder zu verschwinden.‘ Auch Rirrer (1911) stellt fest, daß die Kern- 
vergrößerung, die er am Wundrand von Allium cepa fand, keine dauernde ist. 
„Tritt nach Verlauf der (traumatotropischen) Reaktion der normale Zustand wieder 
ein, so sind auch die Kerne auf Normalgröße zurückgegangen.‘‘ — MiıEHE (1901) 
schreibt nichts von einem Zurückgehen der Kerngröße auf das normale Maß: „All- 
gemein scheint der Substanzgehalt etwas zuzunehmen; besonders auffallend war 
dies bei T'radescantia viridis der Fall, wo sämtliche in der Nähe der Wunde gelegenen 
Kerne reichliche körnige Substanzanhäufungen aufwiesen, die ganz den ersten 
Teilungsstadien glichen.‘“ Und ferner: „Die Kerne der Zellen, die den Wundver- 
schluß herbeiführen, sind etwas größer als die normalen. Während letztere etwa 
einen Durchmesser von 16 4 haben, weisen jene einen solchen 

von 18—19 u auf.“ Auch Herrz (1925) sagt nichts davon, #1 tt} 4 
daß die vergrößerten Kerne vor der ersten Teilung wieder ihre au. 
normale Größe erhalten: „In der Nähe der Wundfläche hatten ] 
Kern und Nucleolus unverkennbar an Volumen zugenommen.“ %# - 4 


Erst „bei der Cambiumbildung wird die Kerngröße auf die # j 
für embryonale Zellen typische herunterreguliert“. 2 aa 


Es war also nötig, festzustellen, wie bei Peperomia 7 Ban 


das Wachstum der Kerne von der Verwundung ab 
bis zur ersten Zellteilung verläuft. Zu diesem Zweck 
wurden eine große Anzahl gleich großer Blätter in der 
angegebenen Art zerschnitten und die Blattstücke 
auf feuchtem Fließpapier kultiviert. 24 Stunden nach ’ 
der Verletzung und dann fortlaufend nach je weiteren zn. p — 
24 Stunden wurden mehrere Blattstücke in Rasier- | der Kerne am 

A ss x undrand während 
messerschnitte zerlegt und von jedem Blattstück der ersten 6 Tage 
50—60 Kerne der Wundzone gemessen, d.h. die mh Vor: 
Kerne der ersten 5 intakten Zellenlagen an der 
Wundfläche. Nach 5 Tagen wurden die Kontrollblattstücke gemessen, 
und zur: Aufstellung der Wachstumskurve wurden nur die Blattstücke 
genommen, deren Kontrollstücke am 5. Tage ein gleich großes Kernwachs- 
tum gezeigt hatten. Dadurch wurde erreicht, daß ein vollkommen einheit- 
liches Material vorlag. Wir können aus der graphischen Darstellung 
(Abb. 3) — die senkrechten Striche geben die Variationsbreiten der Kern- 
durchmesser an, die Kurve verbindet die Mittelwerte — ersehen, daß das 
Wachstum der Kerne von der Verletzung ab bis zum 6. Tage ein grad- 
linig fortschreitendes ist. 

TISCHLER (1934) schreibt: ,,Wieweit im übrigen jedesmal wirklich 
Wachstum oder nur eine Art von Quellung der Kernsubstanz bei dieser 
Vergrößerung mitwirken, ist bisher nicht exakt untersucht.“ Als geeig- 
netes Mittel, dieses Problem bei der Kernvergrößerung von Peperomia 
zu lösen, erschien die Nuclealfärbung von FEULGEN und ROSSENBECK. 
Die Blattstücke wurden 6 Tage nach der Verletzung mit dem CarnoYschen 
oder NawascHinschen Gemisch fixiert. Die Kerne färben sich bei einer 
Hydrolysierungszeit von 10—12 Min. ausgezeichnet, und es ist deutlich 
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zu erkennen, daß das Wachstum der Kerne zum größten Teil auf 
Vermehrung des Chromatins zurückzuführen ist. Die normalen und 
die Wundrandkerne unterscheiden sich in keiner Weise in ihrer 
Färbbarkeit. 

Wie zu erwarten war, erlitten die Kerne bei der Fixierung eine 
Schrumpfung, und zwar stellte sich heraus, daß die großen Kerne des 
Wundrandes stärker ge- 
schrumpft waren als die 
normalen. Die ersteren 
hatten im Mittel einen 
Durchmesser von 10,8 u 
(gegen 14,5 u der leben- 
den), während die letz- 
teren durchschnittlich 
6,4u groß waren gegen 
7,64 der unfixierten 
Kerne. TISCHLER weist 
darauf hin, daß junge 
und alte Kerne ihres 
verschiedenen Wasser- 
gehaltes wegen verschie- 
den stark bei der 
Fixierung schrumpfen 
können. Die verschie- 
dene Schrumpfung der 
hier untersuchten Kerne 
ist offenbar auch auf 
einen erhöhten Wasser- 
gehalt der Wundrand- 
kerne zurückzuführen. 
Auf Volumina umge- 
rechnet, bedeuten die 
oben genannten Zah- 


Abb. 4. Peperomia blanda. Gefäßbündel am Wundrand ; 
eines Blattes 5 Tage nach der Verletzung. len, daß hose demselben 
Schnitt die Wundrand- 


kerne auf etwa 40% des Volumens der entsprechenden lebenden Kerne 
zusammengeschrumpft sind, die Kerne im normalen Gewebe dagegen auf 
etwa 60%. Die Vergrößerung der Kerne nach der Verletzung wird also 
zum Teil auf Wasseraufnahme, zum Teil aber auf Zunahme des Chroma- 
tins beruhen. Die fixierten Wundrandkerne sind volumenmäßig immer 
noch etwa 5mal so groß wie die aus normalem Gewebe. (Dagegen 7mal 
so groß im lebenden Material). Es ist möglich, daß die von NESTLER 
und Ritter beobachtete vorübergehende Kernvergrößerung am Wundrand 
vorwiegend oder sogar völlig auf Quellung beruht. 
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Sehr interessant ist das Verhalten der Zellkerne des Begleitparenchyms 
des Gefäßbündels (Abb. 4). Diese Parenchymzellen bilden den Kallus, aus 
dem sich später Wurzel und Sproß differenzieren. Während die Gefäße 
anscheinend aufgelöst werden — sie sind in der Nähe des Wundrandes 
nicht mehr zu finden —, wachsen die schmalen, langgestreckten Paren- 
chymzellen beträchtlich, und das Gewebe bildet einen -am Wundrand 
herausragenden Pfropf. Die Zellkerne nun, die in den normalen Paren- 
chymzellen entsprechend deren Form eine überaus schmale, langgestreckte 
zigarrenähnliche Gestalt haben, werden kugelförmig, wenn die Platz- 
verhältnisse in der Zelle es ihnen gestatten. Die Formveränderung geht 
aber allmählich vor sich, so daß man zunächst in den vergrößerten Zellen 
noch langgestreckte Kerne sieht. 

Über die unmittelbaren Ursachen des Wachstums der Kerne am 
Wundrand finden sich in der Literatur nicht viele Angaben. Nach Herrz 
ist die Größenzunahme bedingt durch die Stauung von Nährstoffen. 
Er kultivierte Moosblättchen auf Zucker- 
lösungen und erzielte dadurch vergrößerte ] | 
Kerne. Bevor ich an ähnliche Versuche mit CFA | 
Peperomiablättern ging, kultivierte ich diese / NX 
im Dunkelkasten. Die Pflanzen, von denen FA TEE à mn. 
die Versuchsblätter genommen wurden, wa- Abb. 5. Peperomia bland A 
ren vorher 48 Stunden verdunkelt worden. Kerndurchmesser am Wund- 
Dann wurde eine Anzahl Blattstücke auf "Tee a ne: 
Leitungswasser unter einen Dunkelsturz ge- ~~ - Dunkelblatthälfte. 
bracht, während die entsprechenden Kon- 
trollstücke in der Nähe eines SO-Fensters in helles Tageslicht gestellt 
wurden. Temperatur und sonstige Außenverhältnisse waren völlig die 
gleichen. Nach 6 Tagen ergab sich, daß die Lichtblattstücke reichlich 
Stärke gebildet hatten. Die Stärkekörner lagen zum großen Teil um die 
Kerne herum. Bei den meisten Blattstücken befand sich in den Zellen 
dicht am Wundrand weniger Stärke als in dem übrigen Gewebe. Im 
Gegensatz zu den Lichtblättern war das Wassergewebe der Blätter, 
die im Dunklen gehalten worden waren, vollkommen frei von Stärke- 
körnern. Auch im übrigen Gewebe waren sie nur vereinzelt zu sehen. 
Diese Blattstücke starben gewöhnlich am 8.—12. Tage ab, anscheinend 
aus Hunger. Trotzdem also der Kohlehydratgehalt in den beiden Blatt- 
hälften sehr verschieden war, war die Größe der Zellkerne in beiden durch- 
aus dieselbe. Als Beispiel diene folgende Kurve (Abb. 5), die die Größe 
von je 110 Zellkernen von einer Lichtblatthälfte und einer Dunkelblatt- 
hälfte am 6. Tage der Kultur zeigt. 

Nach diesen Versuchen war es wenig wahrscheinlich, daß eine Kultur 
der verletzten Blätter auf Zuckerlösungen einen Einfluß auf das Wachs- 
tum der Kerne am Wundrand haben sollte. Die Blattstücke wurden 
zur Lösung dieser Frage wie bei den obigen Versuchen auf Fließpapier 
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kultiviert. Dieses war mit der betreffenden Zuckerlösung stark getränkt. 
Die Kontrollblatthälften wurden auf Fließpapier gelegt, das in gleicher 
Weise mit Leitungswasser getränkt war. Die Petrischalen wurden 
sodann gemeinsam in eine verdunkelte feuchte Kammer gebracht, um 
die Feuchtigkeitsverhältnisse und sonstigen äußeren Bedingungen während 
des ganzen Versuchs konstant zu halten. Ferner wurden die Zucker- 
lösungen jeden 2. Tag ersetzt, um ein Auftreten von Gärung zu vermeiden. 
Die Temperatur war ziemlich konstant; sie betrug 22—24°. Das Ergebnis 
der Versuche war nur 



















































Tabelle 1. Peperomia blanda. insofern überraschend, 
Kerndurchmesser als sich zeigte, daß das 

Nr. PE Zucker- | Zucker- Differenz Wachstum der Kerne 
rung | Kultur [fehlergrenze am Wundrand durch 

u u Fütterung mit Zucker 

1 | Sacct 5% na | 12 lo1+02 nicht nur nicht geför- 
2 13,0 | 132 |02+035 dertwird, sondern sogar 
3 14,4 | 16,1 | 1,7+0,34 manchmal noch etwas 
- as » as + on gehemmt werden kann. 
6 14,5 15,8 | 1,3+0,24 Inder Tab.1sinddie Er- 
s 180 | 187 |07.0,90 gebnisse einiger Versu- 
9 133 | 143 | 1.040,29 che zusammengestellt. 
10 16,1 | 15,8 | 0,3 + 0,33 Jeder angegebene 
= Saccharose 21/,% sy A a + = Wert stellt den Durch- 
13 | Glucose 5% 13,5 | 147 | 1.240,38 schnitt von je 50—100 
14 s 13,6 | 13,8 | 0,2+0,37 Kernen eines Wundran- 
2 Glycerin 2% ine 169 al = = des dar. Wir sehen, daß 





in einer Anzahl von Fäl- 
len die Differenz sich nicht über die Fehlergrenze hinaus bewegt, daß aber in 
anderen der Größenunterschied doch um ein beträchtliches höher liegt. — 
In der Tabelle 2 sind auch die Einzelmessungen eines Versuchs wieder- 
gegeben, um über Variationsbreite usw. Aufschluß zu geben. 


Tabelle 2. Peperomia blanda. 
Zahlenwerte in u. 


») Kultur auf Godse" Tage| à) Kultur auf 5%iger Glucoselösung 








21,0 15,4 13,8 13,0 11,2 19,5 15,2 13,8 13,0 11,3 
20,8 15,2 13,8 12,7 11,2 18,8 15,2 13,8 12,8 11,2 
19,4 15,1 13,8 12,5 11,2 18,3 15,0 13,5 12,8 11,2 
18,8 15,0 13,8 12,5 11,2 17,0 15,0 13,5 12,6 11,2 
18,5 15,0 13,8 12,5 10,8 17,0 15,0 13,5 12,3 11,0 
17,6 14,5 13,8 12,0 10,0 16,8 14,8 13,5 12,2 10,4 
17,3 14,2 13,8 12,0 10.0 16,5 14,3 13,4 12,0 10,0 
16,9 14,0 13,5 11,9 10,0 16,5 13,8 13,3 12,0 9,8 
16,2 14,0 13,3 11,6 10,0 16,2 13,8 13,1 11,8 9,8 
15,6 14,0 13,1 11,5 9,1 15,8 13,8 13,0 11,6 9,5 
Durchschnitt: 13,6 « + 0,25 


























Durchschnitt: 13,8 u + 0,28 
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Die mit Zucker gefütterten Blätter waren stets mit Stärkekörnern 
überfüllt. Selbst die Epidermishaare speichern gewaltige Mengen in 
ihren Zellen. Auch im Wassergewebe verschwinden häufig die Kerne, 
besonders die kleineren, teilweise in den um sie herumgelagerten Stärke- 
massen. Dadurch ruft das mikroskopische Bild leicht den Eindruck hervor, 
als ob die Kerne dieser Blätter, da man nur die größeren deutlich sieht, 
größer seien als die der auf Wasser kultivierten. Durch intensive 
Färbung und starke Beleuchtung kann man aber auch die verdeckten 
Kerne zum Vorschein bringen. 

Die Ergebnisse obiger Versuche stehen im Gegensatz zu den Herrz- 
schen Ergebnissen bei Moosen sowie auch zu denen von Maıce (1925). 
Dieser kultivierte abgetrennte Hypokotyle von Pisum- und Phaseolus- 
Keimlingen auf verschiedenen Zuckerlösungen und stellte dabei Zunahme 
des Kernvolumens fest. Die Tatsache, daß es sich hier um sehr jugend- 
liches Gewebe handelt, führte zu einer weiteren Versuchsreihe, bei der 
sehr junge Blätter vom Sproßvegetationspunkt auf Zuckerlösungen 
kultiviert wurden. Das Messen der Kerne dieser Blättchen ist sehr schwierig, 
da sie oft vollkommen in der Masse der Stärkekörner, Chloroplasten usw. 
verschwinden. Es ist häufig in den Rasiermesserschnitten eines ganzen 
Blättchens kaum ein Dutzend freiliegender Kerne zu finden. Die Fehler- 
grenze wird also hier besonders groß sein. Immerhin fand sich bei sämt- 
lichen Versuchsergebnissen ein Über wiegen der Kernvolumina der Zucker- 
blatthälfte gegenüber denen aus zuckerfreien Kulturen. Der Unterschied 
der beiden Kernsorten ist um so größer, je jünger das Blatt ist, d. h. je 
näher es am Vegetationspunkt sitzt. In der Tabelle 3 sind die Messungen 
an 3 Blättchen wiedergegeben, die von demselben Vegetationspunkt 
stammen; Nr. 1 ist das jüngste. 


Tabelle 3. Peperomia blanda, junge Blätter. 











see Kerndurchmesser 

& er 

messe Kultur auf | Zuckerfreie | Differenz und 

Nr. Zuckerart ge pu ie — = ° | Feblsgrense 
u u 

1 Saccharose 5% je 30 11,6 8,9 2,7 + 0,25 

2 ” je 30 11,3 9,3 2,0 + 0,25 

3 ” je 50 11,3 10,0 1,3 + 0,18 

















Nach Herrz teilten sich die Zellen am Wundrande der mit Zucker 
gefütterten Moosblättchen nicht. Fütterung der Peperomia-Blätter mit 
Kohlehydraten bewirkte keine Verhinderung der Zellteilung, sondern 
nur eine Verzögerung. Waren in den verletzten Blättern auf zucker- 
freier Kulturlösung die ersten Zellteilungen etwa 6—8 Tage nach der 
Verwundung zu finden, so traten diese bei Blättern auf Zuckerlösungen 
erst nach 15—20 Tagen, gelegentlich sogar noch später ein. Ein gänzliches 
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Fehlen wurde bei sonst gesunden Blättern und normalen Verhältnissen 
nie beobachtet. Bei jungen Blättern trat auch keine Verzögerung der 
Zellteilung ein. Im Gegenteil waren manchmal sogar im Zuckerblatt 
früher Zellteilungen festzustellen als im weniger gut ernährten Blatt. 

Im Dunkelkasten wurde bei Peperomia nur selten eine Zellteilung 
erzielt. Die Blätter auf kohlehydratfreier Lösung starben gewöhnlich 
am 8.—12. Tage der Kultur ab, einige blieben länger leben, jedoch stets 
ohne eine Teilung zu zeigen. Die Blattstücke, die auf Zuckerlösungen im 
Dunkelkasten gehalten wurden, blieben wochen- und monatelang am 
Leben. Aber auch bei ihnen konnte Zellteilung nur vereinzelt festgestellt 
werden. Als einer der auslösenden Faktoren der Zellteilung spielt also 
wahrscheinlich bei Peperomia das Licht eine große Rolle. Während der 
Wintermonate November bis Februar, in denen durchweg sehr trübe 
Witterung herrschte, unterblieben auch bei den Blättern Zellteilungen, 
die sich am Fenster im vollen Genuß des Tageslichtes befanden. Es war 
eine interessante Frage, ob das Ausbleiben der Zellteilungen allein durch 
eine zu geringe Lichtmenge verursacht wurde, oder ob noch andere 
jahreszeitliche Faktoren dabei eine Rolle spielten. Während Harrıc 
(1900) fand, daß Wundkork zu allen Jahreszeiten, auch im Winter, gleich- 
mäßig gebildet wird, hat nach SWARBRIK (1926) die Zeit der Verwundung 
Einfluß auf die Verheilung. KRENKE (1933) neigt zu der Ansicht Swar- 
BRIKs und erklärt das abweichende Verhalten als Ausnahme. Auch über 
den Einfluß des Lichtes wird verschieden berichtet. REHwALD (1927) 
bemerkte keinen Einfluß der Beleuchtung auf die Kallusbildung. KRENKE 
(1933) schreibt: „Manchmal hemmt das Licht die Kallusbildung, während 
es als Desinfektor sehr günstig wirkt. In einigen Fällen begünstigt auch 
das Licht die Verheilung unmittelbar.‘ 

Zur Lösung dieser Frage wurde ein Versuch angestellt, bei dem die 
verletzten Blätter künstlich beleuchtet wurden. Die Lichtquelle bestand 
aus einer 150-Watt-Birne, die sich in 13cm Entfernung von den zu 
beleuchtenden Blattstücken befand. Dazwischen war zur Kühlung eine 
10 cm starke Wasserschicht eingeschaltet. Das Wasser wechselte dauernd, 
so daß die Temperatur bei den Blattstücken nie über 26° stieg. Der Ver- 
such begann am 10. 1. 34 und ging derart vor sich, daß die Blätter tags- 
über sich an einem SO-Fenster am Tageslicht befanden (Temperatur 
22°). Jede 2. Nacht wurden sie dann künstlich beleuchtet, und zwar 
von etwa 16 Uhr bis morgens.9 Uhr. Vom 6. Tage ab wurden alle 2 Tage 
einige Blattstücke auf Zellteilungen untersucht. Bis zum 24. 1. konnten 
sie in keinem Blatt gefunden werden. Am 26. 1. jedoch, also nach 16 Tagen, 
war bei 4 Blattstücken reichlich Kambium vom Begleitparenchym des 
Gefäßstranges gebildet worden, und auch im Blattparenchym und Wasser- 
gewebe hatten sich einige Zellenlagen längsgeteilt. Sämtliche übrigen 
gesunden Blattstücke folgten im Laufe der nächsten Tage mit der Anlage 
eines Wundgewebes. Zur Kontrolle wurden an demselben SO-Fenster, 
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an dem die obigen Blätter tagsüber standen, eine größere Anzahl von 
Blattstücken ohne die künstliche Beleuchtung gehalten. Von diesen war 
bis zum 24. 2. kein einziges zur Zellteilung geschritten. 

Es ist wenig wahrscheinlich, daß das Licht einen primären Einfluß 
auf die Auslösung der Zellteilung ausübt (die Zellteilung selbst findet 
bei Peperomia nachts statt, niemals am Tage), vielmehr wird er ein sekun- 
därer sein. Es ist wohl zu beachten, daß die Spaltöffnungen nur bei 
hellem Licht ganz geöffnet sind. Der Gasaustausch wird daher bei 
wenig Licht schwerer vor sich gehen als bei hellem. Es ist aber immerhin 
nicht ausgeschlossen, daß das Licht auch bei der Synthese irgendwelcher 
Stoffe eine Rolle spielt. Bei 3 weiter untersuchten Pflanzen, Bryophyllum 
daigremontianum, Bryophyllum crenatum, Sedum spectabile, hatte das 
Licht durchaus keinen Einfluß auf die Zellteilung. Hier traten regel- 
mäßig sowohl im Dunklen wie bei Licht die ersten Zellteilungen gleich- 
zeitig auf. 

Wie verhalten sich nun aber die Kerne von Peperomia am Wundrand 
bei einer derartigen Verhinderung der Zellteilung ? Am 31. 8. 33 wurden 
eine Anzahl Peperomia-Blätter halbiert und die Blatthälften auf Leitungs- 
wasser-Fließpapier in einem verhältnismäßig schlecht beleuchteten Raum 
in Kultur gehalten. Die Blätter blieben zum größten Teil am Leben, 
eine Zellteilung trat aber nicht ein. Die Zellkerne der unverletzten Blätter 
hatten einen durchschnittlichen Durchmesser von 8. Nach 6 Tagen 
(6. 9.) war er auf 14,1 u gestiegen. Die nächste Messung fand nach über 
3 Monaten, am 12. 12. statt. Sie ergab, daß sich die Größe der Zellkerne 
am Wundrand gegenüber der Messung vom 6. 9. fast gar nicht verändert 
hatte: sie betrug 13,6 u, war also nahezu 100 Tage hindurch dieselbe 
geblieben. Dieses Konstantbleiben der Zellkerngröße war den ganzen 
Winter hindurch die Regel. Einmal wurde sogar noch ein geringes Wachs- 
tum festgestellt. Die Kerne einer Blatthälfte maßen 17 Tage nach der 
Verletzung 15,6 u. Nach 30 Tagen betrug dagegen der Durchmesser der 
Wundrandkerne der 2. Blatthälfte 16,4 u. Es sei noch bemerkt, daß die 
Größe der Kerne im normalen Gewebe sich auch bei längster Versuchs- 
dauer nicht veränderte. 

Es sei hier auch noch das Verhalten verwundeter Peperomia-Blätter 
erwähnt, die an der Pflanze gelassen wurden. Gewöhnlich trocknete der 
Wundrand ein, und das Wundparenchym wurde in größerer Entfernung 
davon gebildet. Wurde jedoch der Wundrand unmittelbar nach der 
Verletzung mit Paraffin oder Vaseline verschlossen, so blieben alle Zellen 
bis auf die durch den Schnitt verletzten am Leben. Die Kerne in den 
Wundrandzellen vergrößerten ihre Volumina in normaler Weise bis 
ungefähr zum 6. Tage. Eine Zellteilung trat in den in der angegebenen 
Weise behandelten Blättern nicht ein (höchstens wurden Blasenzellen 
gebildet); die Kerne behielten auch in diesem Fall ihr vergrößertes 
Volumen monatelang bei. Die Verhinderung der Zellteilung kann auch 
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hier durch eine Erschwerung des Gasaustausches mit verursacht worden 
sein. 

Zusammenfassend haben wir bei Peperomia folgende Verhältnisse vor 
uns: Nach der Verletzung setzt unter traumatotroper Bewegung sofort 
ein Wachstum der Kerne am Wundrand ein. Dieses Wachstum dauert in 
gleichmäßiger Weise an bis zu dem Zeitpunkt, an dem gewöhnlich die 
Teilung beginnt. Es läßt sich bei alten Blättern nicht durch verschiedene 
Ernährungsverhältnisse beeinflussen ; selbst in extremen Hungerzuständen 
wird eine Vergrößerung der Kerne angestrebt. Das Wachstum beruht 
sowohl auf Quellung als auch auf Zunahme an Chromatin. Wird aus 
irgendwelchen Gründen der Beginn der Kernteilung verzögert, so behält 
der Kern das vergrößerte Volumen selbst durch Monate hindurch bis 
zum Einsetzen der Teilung bei. — Das Wachstum können wir also wohl 
als eine Reaktion des Kernes auf den Wundreiz betrachten, durch den 
seine Teilungsfähigkeit wieder hergestellt werden soll. Diese Teilungs- 
bereitschaft wird selbst unter schwierigen Verhältnissen — beim Hungern 
— zu erreichen versucht. Wird durch äußere ungünstige Bedingungen die 
Teilung selbst verhindert, so bleibt aber doch die Fähigkeit dazu — bei 
Peperomia äußerlich sichtbar durch die Größe der Kerne — lange Zeit 
bestehen. 

Durch Fütterung mit Zucker wird bei alten Blättern kein stärkeres 
Kernwachstum erzielt im Gegensatz zu den Moosen nach den Herrzschen 
Ergebnissen. Dagegen ruft die Zuckerlösung hier eine Verzögerung der 
Zellteilung hervor, bei Moosen wird diese sogar verhindert (Hertz). Die 
Schädigung wird wohl hervorgerufen werden durch die veränderten Ver- 
hältnisse im Wasserhaushalt, die die Zuckerlösung in den Zellen verursacht, 
und die wohl auch die teilweise beobachtete weniger starke Vergrößerung 
der Wundrandkerne bedingt. So wird auch das abweichende Verhalten 
der jungen Blätter des Vegetationspunktes zu erklären sein. Hier wurde 
eine stärkere Kernvergrößerung durch Kultur auf Zuckerlösung erzielt, 
und die Zellteilung trat häufig früher, nie aber später ein, als bei denen, 
die auf zuckerfreier Lösung lagen. Es wurde nun festgestellt, daß die 
Grenzplasmolyse bei den alten Blättern bei 0,15—0,20, bei jungen Blättern 
dagegen bei 0,45—0,50 Mol Rohrzuckerlösung lag. Bei jungen Blättern 
treten also die Schädigungen der Zuckerfütterung nicht so leicht ein, und 
vermittels der besseren Ernährung ist hier ein schnelleres Wachstum der 
Kerne ermöglicht; dadurch wird die Teilungsbereitschaft früher erreicht, 
und in der Tat ist auch häufig ein früheres Einsetzen der Teilungen zu 
beobachten. Wir müssen aber wohl annehmen, daß auch ein grundsätz- 
licher Unterschied zwischen den Zellen im jungen und alten Blatt herrscht; 
denn bei dem Versuch über den Einfluß des Lichtes, den die Kurve in 
Abb. 5 wiedergibt, war das Lichtblatt gut ernährt, erlitt aber keine 
plasmolytischen Schädigungen, dagegen war das dunkel gehaltene Blatt 
im Hungerzustand. Die Kerngröße war aber in beiden Fällen dieselbe. 
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Im gut ernährten Blatt wuchsen die Kerne nicht schneller und nicht mehr 
als im schlecht ernährten. 


Das Wachstum der Nueleolen am Wundrand. 


Die Größenverhältnisse der Nucleolen wurden in derselben Weise wie die der 
Kerne untersucht. Die Durchmesser wurden sämtlich an Rasier hnitten von 
lebendem Material, das schwach mit Erythrosin gefärbt worden war, festgestellt. 
Zur Messung diente '/,, Ölimmersion von Zeiß und Okular 15x. Gemessen wurden 
ausschließlich Nucleolen mit einem optischen Querschnitt, der der Kreisform 
möglichst angenähert war, und die sich auch in nahezu kreisrunden Kernen befanden. 
Eine gewisse Fehlerquelle besteht bei diesen, wie auch bei den vorhergehenden 
Versuchen darin, daß Kerne oder Nucleolen unter Umständen eine ellipsoide Form 
haben können, die längere Achse des betreffenden Körper aber in der Blickrichtung 
liegt, so daß man also beim Messen nur die kurzen Achsen berücksichtigt. Daraus 
würde man bei der Volumberechnung zu viel zu kleinen Werten gelangen. Der 
Fehler wurde nach Möglichkeit dadurch ausgeglichen, daß bei vergleichenden 
Messungen stets die zu untersuchenden Rasier hnitte in derselben Richtung 
des Raumes hergestellt wurden. Außerdem ergaben Messungen von Kernen und 
Nucleolen aus Schnitten, die aus einem Blatt in den 3 Raumebenen geführt worden 
waren, keinerlei Unterschiede hinsichtlich ihrer Größe. Ferner kann man auch bei 
längerer Übung durch Heben und Senken des Tubus schätzen, ob die Achse, die in 
der Blickrichtung liegt, in ihrer Größe stark von der senkrecht dazu stehenden ab- 
weicht. In diesem Fall schließt man den Körper von der Messung aus. 








Eine Vergrößerung von Nucleolen in regenerierenden Geweben hat 
Heıtz ebenfalls bei Laub- und Lebermoosen festgestellt. Während bei 
Lophocolea die Kernvolumina der regenerierenden Zellen zu denen der 
Zellen aus normalem Gewebe sich wie 5:1 verhalten, ist das Verhältnis 














der entsprechenden Nu- 
cleolen 12:1. Die Nucle- Tabelle 4. 
olen haben sich also be- Mue- 

R Kern- | jeolen- Durch- 
deutend stärker ver- Peperomia blanda | größe größe % schnitt 
größert als die Kerne. us u’ % 
Über die Volumenzu- Er = 4 is 

a) Aus frischen 10 ; 
nah me der Nucleolen unverletzten 1060 30 2,8 
bei Regeneration von Blättern 440 22 5,0 
Blättern phanerogamer 2 2 = 
sen ( Bryophyllum, 360 11 3.0 4,0 
eperomia, Calandri- +) Biatter6 Tage | 2990 | 91 3,0 
nia), die HErrz eben- auf Zucker- 3110 | 111 3,5 
falls beobachtete, gibt lösung 2570 | 9 3,6 
- 2000 51 2,5 
er keine genaueren An- 2200 91 4,1 
gaben. Die Messungen 1260 40 3,1 3,3 
an Peperomia-Blättern ce) Blätter 6 Tage | 3370 | 64 2,0 
ergaben , daß die Nu- auf zucker- 2860 9 3,2 
cleolen in den Wund- war Re ma 23 oe 28 
randzellen im Verhält- 2040 39 2,0 
nis nicht stärker ver- 1820 47 2,5 2,9 
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größert werden als die Kerne. Die Tabelle 4 gibt eine Anzahl von Er- 
gebnissen wieder. 

Jede Zahl bildet den Durchschnittswert von etwa 50 Kernen bzw. 
Nucleolen eines Wundrandes. Wir sehen, daß selbst bei so günstigen 
Bedingungen wie Fütterung mit Zucker der prozentuale Anteil des Nucleo- 
larvolumens am Gesamtkernvolumen nicht steigt, sondern sogar etwas 
abnimmt. Die absolute. Zunahme des Nucleolarvolumens beträgt das 
5—6fache, die des Kernvolumens das 7fache. Messungen bei einer zweiten 
Pflanze, Bryophyllum daigremontianum, ergaben ein anderes Verhalten 
der Nucleolen. Bei dieser Pflanze setzt die Zellteilung bedeutend schneller 
ein als bei Peperomia. Bereits nach 3 Tagen findet man die ersten neugebil- 
deten Zellwände. Messungen der Kerne und Nucleolen 48 Stunden nach 
Anbringung der Verletzung hatten folgendes Ergebnis (Tabelle 5): 


Tabelle 5. Bryophyllum daigremontianum. 














Frisch 48 Stunden alt 
Bin. Kernvolumen nf » Kernvolumen bee : 
n° n° u’ n° 
1 1520 24 1,6 3050 185 6,0 
2 1440 22 1,5 2990 157 5,2 
3 1370 22 1,6 2350 97 4,1 




















Die Kernvergrößerung ist hier also bei weitem nicht so stark wie bei 
Peperomia und beträgt nur ungefähr das Doppelte des ursprünglichen 
Volumens. Die Nucleolen dagegen haben ein bedeutend stärkeres Wachs- 
tum erfahren. Volummäßig sind sie etwa 6mal so groß wie die im normalen 
Gewebe. 

Bei allen Messungen fiel auf, in wie weitem Maße die Größe der 
Nucleolen in bezug auf die Kerngröße schwanken konnte. Kleinere 
Kerne hatten häufig — auch absolut — größere Nucleolen als daneben 
liegende größere Nuclei. Kerne gleichen Volumens wiesen Kernkörperchen 
der verschiedensten Größe auf. Hertz fand bei den Moosen, daß die 
Nucleolen in regenerierenden Zellen größer waren als in solchen Zellen, 
die sich nicht teilten. Eine solche Feststellung konnte bei den hier vor- 
liegenden Blättern nicht getroffen werden, schon aus dem Grunde, weil 
die untersuchten Zellen nicht weiter lebensfähig waren, über ihre Teilungs- 
fähigkeit also keine Aussage gemacht werden kann. Es wurde jedoch 
oft gefunden, daß Kerne gleicher Größe in Zellen derselben Zellreihe, 
d. h. in gleicher Entfernung vom Wundrand, verschieden große Nucleolen 
besaßen. So wurden z.B. in einem Peperomia-Blatt 6 Tage nach der 
Verletzung in der 2. intakten Zellreihe (in der gewöhnlich die ersten Zell- 
teilungen auftraten) 5 Kerne mit dem gleichen Volumen von 1300 u? 
festgestellt. Die dazugehörigen Nucleolen besaßen die Volumina 40, 33, 
27, 20, 9 und 8u?. 3 Kerne der ersten intakten Zellreihe mit einem 
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Volumen von 1060 #% besaßen Nucleolen mit einem Volumen von 125, 
55 und 47°. Bei Bryophyllum daigremontianum waren 3 Kerne der 
2. Zellreihe je 4100 u* groß. Ihre Nucleolen hatten ein Volumen von 
275, 125, 61 u*. Gewiß spielt die Ungenauigkeit beim Messen eine große 
Rolle. Wenn aber, wie im letzten Beispiel, die gemessenen Durchmesser 
sich je um mehr als einen ganzen Teilstrich (= 1,25 4) voneinander unter- 
scheiden, so muß diese Differenz zum weitaus größten Teil auf einem 
tatsächlich vorhandenen Größenunterschied beruhen. Bei einem Blick 
ins Mikroskop fallen einem diese Unterschiede auch jedesmal wieder auf. 
In der Abb. 6 wurde versucht, die Größenverhältnisse der Nucleolen 
am Wundrand in ihrem Verhältnis zur Kerngröße graphisch darzustellen. 
80 Kerne, die am Wundrand eines Peperomia-Blattes 6 Tage nach der 
Verwundung gemessen worden waren, 
sind ihrer Größe nach geordnet. Unter 
jedem Kern ist nun das Volumen des 
dazugehörigen Nucleolus eingetragen, 
und zwarin Prozenten desentsprechen- ~ 
den Kernvolumens. Die die Prozent- 
zahlen verbindende Kurve läßt die 
starke Unregelmäßigkeit erkennen. 
Dasselbe Verhalten der Nucleolen 
fand ForTax (1931) auch in den Keim- 
lingen von Peperomia blanda. Sie 
konnte in den letzten Stadien der pp. 6. Peperomia blanda. Das Ver- 
Keimung an den Kernen ‚des eg: em = a 
endosperms ‚einerseits ein starkes Verletzung. 
Verarmen an Nucleolarsubstanz fest- 
stellen, andererseits wieder ‚tätige‘ Kerne mit großen Nucleolen und 
Abspaltungen beobachten, in denen die Nucleolarsubstanz vermehrt ist, 
was wohl eine Regeneration bedeutet‘. Im Gegensatz zu den Kernen 
waren die Nucleolen des Wundrandes durch Fütterung mit Zucker bzw. 





























Tabelle 6. 
fem | ar 
urCh | durch- | Vol.% 
Pflanze Kultur memer ure) 3 o) 

u u 
Bryophyllum daigr. Licht Leitungs- 13,3 4,6 3,4 
1" 13 Tage Aunkel | wasser 133 | 39 | 30 
Bryophyllum crenatum Licht f Leitungs- 10,4 3,8 4,8 
E 2 Tage Aunkel | wasser 106 | 35 | 36 
Pe ia blanda (altes dunkel Saccharose 5% | 13,7 4,5 3,5 
Blatt) 6 Tage Aunkel Wasser 13,9 | 35 | 16 
Pe ia blanda (junges dunkel Saccharose 5% | 11 3,2 2,5 
Blatt) 4 Tage dunkel Wasser 9,3 2,6 2,2 


a 
© 


Planta Bd, 22. 
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durch Hungern sowie durch verschiedene Belichtung stark in ihrer Größe 
zu beeinflussen. Tabelle 6 gibt die Ergebnisse einiger Messungen wieder. 
Das Verhalten der untersuchten Blätter steht also im Einklang mit 
dem von Herrz beobachteten der Moosblättchen. Es seien hier auch die 
Untersuchungen von MaıGE noch einmal angeführt, der ebenfalls bei 
Phaseolus-Keimlingen feststellte, daß bei Fütterung mit Zucker die 
Nucleoli bedeutend an Größe zunahmen. Wie schon früher erwähnt, 
wuchsen bei MAIGE auch die Kerne der Keimlinge bei Kultur auf Zucker- 
lösungen, aber die Volumzunahme der Nucleolen war doch bedeutend 
stärker. Bei Fütterung mit 5%iger Saccharoselösung stieg z. B. der 
Durchmesser der Kerne innerhalb von 48 Stunden von 6,6 u auf 12,1 u, 
der der Nucleolen von 1,04 auf 3,7 u. (Durchschnittswerte von der 
Messungen an je 10 Kernen.) Das bedeutet, daß das Volumen der Kerne 
5009 auf das 6fache, das der Nucle- 
ai a) » olen aber auf das 50fache ge- 
=" stiegen ist. 
3000! Neben der stärkeren Ver- 
2000 
7000 
a 








größerung der Gesamtnucleolar- 
a Menge am Wundrand eines auf 
%% Zuckerlösung kultivierten Blat- 
tes fällt bei den vorliegenden 
% Untersuchungen im Vergleich 
mit einem im Dunkelkasten auf 
Abb. 7. Peperomia blanda. Kern- und Nucleolen- Zuckerfreiem Wasser gehaltenen 
größe am Wundrand, 6 Tage nach dor Vorlstzung. Blatt die noch größere Unregel- 
b bei Kultur auf Zuckerlösung. mäßigkeit auf, die in bezug auf 
die Größe des einzelnen Kern- 
körperchens im Vergleich zu der zugehörigen Kerngröße herrscht. In der 
Abb. 7 sind ebenso wie in Abb. 6 die Kerne zweier zusammengehöriger 
Blatthälften von Peperomia der Größe nach geordnet. Die eine Blatt- 
hälfte hatte 6 Tage im Dunkelkasten auf Leitungswasser gelegen (Abb. a), 
die andere (Abb. 75) die gleiche Zeit am Licht auf einer 5%igen 
Saccharoselösung. Unter jedem Kern ist wieder der zugehörige Nucleoius 
eingetragen. Diesmal wurde die Größe der Nucleolen jedoch nicht in 
Prozenten des entsprechenden Kernvolumens angegeben, sondern es 
wurden die absoluten Werte der Nucleolenvolumina eingetragen. Die 
Kurve in Abb. 76 ist bedeutend unregelmäßiger als in Abb. 7a. Man 
kann nur aussagen, daß im Durchschnitt die größeren Kerne die größeren 
Nucleolen haben, daß aber im einzelnen eine außerordentlich große Vari- 
ationsbreite hinsichtlich der Nucleolengröße bei Kernen desselben Volu- 
mens herrscht. 
Die Nueleolen im normalen Gewebe. 
Das komplizierte Verhalten der Nucleolen am Wundrand ließ es not- 
wendig erscheinen, die Kernkörperchen im unverletzten Blattgewebe 
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hinsichtlich ihrer GrôBe bzw. deren Veränderung durch verschiedene 
Ernährungsbedingungen zu untersuchen. Es war schon bei den Ver- 
suchen über Wachstum der Kerne und Nucleolen bei den Kontrollmes- 
sungen an frischen Blättern aufgefallen, daß auch hier die Nucleolengröße, 
bezogen auf das Kernvolumen, starken Schwankungen unterworfen zu 
sein schien. In den verwundeten Blättern zeigten auch die Nucleolen, 
die weit vom Wundrande entfernt waren und in einem Gewebe lagen, 
in dem die Kerne nicht mehr hypertrophierten, eine starke Beeinflußbar- 
keit durch die Art der Ernährung des Blattes. In einem abgetrennten 
Blatt, das am Tageslicht kultiviert wurde, und das die gebildeten Kohle- 
hydrate nicht mehr abführen konnte, sondern hauptsächlich in Form 
von Stärke speicherte, wuchsen auch die Nucleolen in dem nicht vom 
Wundreiz beeinflußten Gebiet, wie uns das Tabelle 7 für ein Blatt von 











Tabelle 7. 
frisch 42 Stunden nach der Verletzung 
Dyson lus Wundrand |normales Gewebe 
u u u 
Kerndurchmesser . . . . . . . . 14,4 18,3 14,5 
Nucleolendurchmesser . . . . . . 3,6 7,1 4,3 
Nucleolenvolumen in % des Kern- 
en en 1,6 6,0 2,5 











(Durchschnitt von je 30 Kernen.) 


Bryophyllum daigremontianum zeigt. In einem ähnlichen Versuch wurden 
2 zusammengehörige Blatthälften verschieden behandelt: Die eine wurde 
3 Tage lang verdunkelt, die andere die gleiche Zeit dem Licht ausgesetzt. 
Nach dieser Zeit waren die Nucleolen des vom Wundrand entfernten 
Gewebes in dem belichteten Blattstück bedeutend größer als die in dem 
verdunkelten (Tabelle 8). 





























Tabelle 8. 
Wundrand Normales Gewebe 
Nuc- Nuc- 
Kern- Kern- 
Br lum daigr. „| leolen- _ | leolen- 
“Sparta messer | Durch- | Vol.-% messer | Durch- | Vol.-% 
u u u u 
3 Tage am Tageslicht . . . | 16,6 5,8 4,3 13,9 3,5 1,6 
3 Tage verdunkelt . . . .| 16,7 4,9 2,5 13,9 2,9 0,9 


(Durchschnitt von je 40 Kernen.) 


Zum Vergleich sind in beiden Tabellen auch die Messungen an den 
Nucleolen des Wundrandes wiedergegeben. 
Die Tatsache, daß die Nucleolengröße schon in so verhältnismäßig 
kurzer Zeit wie 42 Stunden (wie z. B. bei dem Versuch, der in Tabelle 7 
52* 
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wiedergegeben ist) durch die Art der Ernährung verändert werden konnte, 
führte zu der Überlegung, ob nicht auch im normalen Blatt an der Pflanze 
ein Einfluß der sich im Tagesverlauf ändernden Kohlehydratmenge im 
Blatt auf die Größe der Nucleolen beobachtet werden könnte. 


Die diesbezüglichen Versuche wurden ausgeführt im Frühjahr, zur Zeit des 
stärksten Wachstums der Pflanzen. Diese befanden sich teils im Freiland, teils 
in einem hellen Gewächshaus. Um eine möglichst intensive Abführung der gebildeten 
Kohlehydrate zu erzielen, wurden Pflanzen mit nur wenig Laubblättern ausgewählt, 
bzw. vor dem Versuch alle Blätter bis auf zwei entfernt. Die beiden an der Pflanze 
gelassenen befanden sich in gleicher Höhe, waren also von demselben Alter und an- 
nähernd gleich groß. Gemessen wurde meistens so, daß aus einem Blatt nachmittags 
gegen 17 Uhr ein Stück herausgeschnitten und daran die Größe der Nucleolen 
festgestellt wurde; früh am nächsten Morgen wurden dann die Nucleolen von einem 
entsprechenden "Stück desselben Blattes gemessen. Um etwaige Wundreizwir- 
kungen auszuschließen, wurde auch so vorgegangen, daß abends von einem der 
beiden Blätter etwa die Hälfte abgetrennt und zur Messung benutzt wurde. Am 
nächsten Morgen wurde mit dem zweiten gleichaltrigen Blatt in derselben Weise 
verfahren. Zur Kontrolle wurden dann nach einem Tage die Nucleolen in den 
beiden am Stamm gebliebenen Blatthälften auf ihre Gleichartigkeit zur selben Zeit 
geprüft. Es ergab sich in allen Fällen, daß die Nucleolen abends größer waren als 
am Morgen !. 














Tabelle 9. 
Abends Morgens SEE 
ucleolarvolumen Das 
Nucle- Nucle-| in % des Kern- 
Pflanze = olar- u olar- volumen = 
- | volu- | VO volu- Differenz 
men | men | men nr 
Pa ut ui ut Abends | Morgens 
Peperomia blanda 320 | 13 330 9 4,0 2,7 33 
590 | 21 ee 14 3,6 2,6 28 
Bryophyllum daigr.. . | 2290 | 65 0} 32 2,8 1,4 50 
2210 | 49 | 2280 | 26 2,2 1,1 50 
Sedum spect. . . . . | 970 | 26 | 1100 | 22 2,7 2,0 26 
1140 | 28 |1370 | 23 2,5 1,7 32 























In der Tabelle 9 sind eine Anzahl Messungen zusammengestellt. 
Den größten Unterschied zeigten vorjährige Blätter von Bryophyllum 
daigremontianum an Pflanzen, deren neue Blätter sich noch in einem sehr 
jugendlichen Stadium befanden. Hier war das Volumen am Abend doppelt 
so groß wie am Morgen. In der Tabelle 10 sind die Durchmesser der 
einzelnen Kerne und Nucleolen eines solchen Versuches verzeichnet. 

Auch hier fällt wieder die starke Unregelmäßigkeit der Nucleolengröße 
. auf, die wir schon bei den Nucleolen des Wundrandes beobachtet hatten 
(Abb. 6 und 7). 


1 Bei sämtlichen Versuchen zeigte sich, daß die Größe der Nucleolen der Epi- 
dermis bedeutend weniger zu beeinflussen war als die der übrigen Gewebe. Beim 
Hungern z. B. verkleinerten sich die Nucleolen der Epidermis langsamer als die des 
Parenchyms. 
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Tabelle 10. Bryophylium daigremonti 





























Kern- Nucleolar- Kern- |Nucleolar- Kern- |Nucleolar- Kern- |Nucleolar- 
Durch- Durch- Durch- durch- durch- durch- durch- Durch- 
messer messer messer messer messer messer messer messer 
u m u u u u u u 
a) 12.4., 17 Uhr. 
25,6 5,7 16,5 6,0 14,4 4,1 12,8 4,5 
22,2 6,5 16,2 5,1 14,0 5,5 12,5 4,9 
21,2 6,3 16,2 4,1 14,0 5,0 12,5 4,1 
21,2 5,0 16,2 3,9 13,9 3,9 12,0 5,2 
20,6 6,8 15,4 5,4 13,8 4,1 12,0 4,8 
20,0 5,6 15,4 4,7 13,5 4,6 12,0 4,4 
18,8 6,0 15,2 4,4 13,5 4,0 11,9 4,8 
18,8 4,9 15,2 4,5 13,1 5,4 11,5 4,4 
17,1 5,4 15,1 4,4 13,1 4,4 11,2 2,9 
17,1 4,9 15,0 6,1 12,8 5,1 9,1 3,6 
b) 13. 4., 6 Uhr. 
23,8 5,1 16,2 3,9 15,0 3,1 13,7 3,7 
22,6 7,1 16,2 3,9 14,6 4,2 12,7 2,9 
21,9 5,0 16,2 3,8 * 14,6 4,0 12,5 4,1 
21,5 5,6 16,2 3,6 14,6 3,8 12,2 3,4 
20,6 3,9 15,6 4,0 14,4 4,7 12,1 3,1 
19,4 5,2 15,6 3,9 14,4 3,9 11,9 2,6 
19,1 3,0 15,6 3,6 14,4 3,6 11,2 3,2 
18,3 4,4 15,6 3,5 14,4 3,5 10,5 2,5 
18,3 4,0 15,5 3,5 14,3 2,5 81 2,0 
17,9 4,0 15,2 3,1 14,1 3,5 8,1 1,8 
Kerndurchmesser Nucleolardurchmesser 
Durchschnitt aus a . . . . . 15,3 u 5,1u 
Durchschnitt aus b . . . . . 15,5 u 3,8 u 


Unterschied 1,3 + 0,11 


Fassen wir die Versuchsergebnisse noch einmal kurz zusammen, so 
ergibt sich 

1. daß im normalen Tagesverlauf der untersuchten Pflanzen die 
Nucleolen am Nachmittag, zur Zeit der größten Kohlehydratspeicherung, 
das größte Volumen haben. Am Morgen sind die Nucleolen bedeutend 
kleiner, nachdem während der Nacht ein Teil der am Tage gebildeten 
Kohlehydrate in die Pflanze abgeführt worden ist. 

2. Bei der Kultur von abgetrennten Blattstücken sind die Nucleolen 
der Blätter, die auf Zuckerlösungen lagen und daraus Stärke herstellten, 
bzw. die am Licht Kohlehydrate bildeten, größer als die Nucleolen der 
im Dunkelkasten hungernden Blattstücke. Das stimmt mit den Versuchen 
MaAIcEs überein. 

3. Ferner wurde ebenso wie von Hertz ein starkes Wachsen der Nu- 
cleolen am Wundrand beobachtet, also an einem Ort, an dem stärkster 
Bedarf an Aufbaustoffen herrscht. Und zwar ist das Wachstum um so 
stärker, je mehr Kohlehydrate das Blatt zur Verfügung hat. 
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Aus diesen Versuchen geht hervor, daß zwischen der Größe des Nu- 
cleolus und dem Kohlehydratstoffwechsel eine innige Beziehung herrscht. 
Das steht im Einklang mit den Ergebnissen von KIEHN(1917) und A. Meyer 
(1918, 1920), die zeigten, daß in einem verdunkelten Laubblatt von Gal- 
tonia candicans die Nucleolengröße allmählich abnahm. Die Volumina 
der Nucleolen 2 Monate nach Verdunkelung des Blattes verhielten sich 
zu dem anfänglichen Volumen wie 0,18:1. Umgekehrt nahm in den 
Geweben der Zwiebelschuppen am Ende der Vegetationsperiode das 
Volumen der Nucleolen gleichzeitig mit der Stärkespeicherung zu. Im 
zentralen Parenchym betrug die Zunahme mehr als 100%. Ferner ist 
hier auch das Verhalten der Nucleolen im wachsenden Endosperm von 
Galtonia zu erwähnen. Das Gesamtvolumen im vielkernigen Proto- 
plasten unmittelbar vor Bildung der Zellwände betrug 101 y*, unmittel- 
bar nach der Zellwandbildung 754°; im ruhenden Endosperm war es 
56 u° und sank dann bei der Keimung, bis 20 Tage nach der Aussaat 
nur noch Spuren festzustellen waren. Die Beziehungen der Nucleolen 
zum Kohlehydratstoffwechsel sind bei Peperomia und Bryophyllum so 
groß, daß sogar eine rhythmische Veränderung des Volumens im Tages- 
verlauf zu beobachten ist. Bereits Fr. WEBER (1926) stellte eine tägliche 
Periodizität des Nucleolarvolumens in den Schließzellen von Dahlia 
variabilis fest. 

„Um 8 Uhr morgens findet man die Zellkerne bei sich eben öffnender Spalte 
durchwegs mit Nucleolen versehen, bei schönem Wetter nimmt dann ab 9 Uhr die 
Zahl der Schließzellen, in deren Kern kein Nucleolus zu sehen ist, immer mehr zu 
und erreicht zwischen 11 und 12 Uhr das Maximum, indem zu dieser Zeit nur mehr 
vereinzelt in einer oder der anderen SchlieBzelle ein Nucleolus angetroffen wird.“ 
Weiter heißt es: „Inwiefern mit diesem Wechsel ein Ab- und Aufbau der Stärke 
in den Schließzellen parallel geht, ist deshalb schwer zu entscheiden, weil bei Dahlia 
die Chloroplasten der Schließzellen tagsüber niemals stärkefrei werden; im all- 
gemeinen läßt sich aber finden, daß am Morgen, solange der Nucleolus zu sehen ist, 
die Chloroplasten besonders stärkereich sind, mittags bei weit geöffneter Spalte 
und fehlendem Nuceolus die Größe der autochthonen Stärkekörnchen der Chloro- 
plasten meist wesentlich abgenommen hat.“ 

WEBER vertritt die Ansicht, daß diese Veränderungen am SchlieB- 
zellenkern mit dem Stoffwechsel dieser Zellen in Verbindung stehen. 
Damit ist nach TiscHLER (1934) „die Möglichkeit einer fermentativen 
Beeinflussung der Zelle seitens der Nucleolarsubstanz gegeben“. Und er 
führt unter anderem als Beispiel die Beobachtung von BEHRE (1929) 
an, daß bei der Blattregeneration von Drosera vor der Zellteilung zuerst 
die Nucleoien sich stark vergrößern und etwas später ein Abbau der 
Stärke einsetzt. Wie schon früher erwähnt, wurde auch bei Peperomia 
und Bryophyllum festgestellt, daß die Zellen am Wundrand gewöhnlich 
bedeutend weniger Stärke enthalten als die übrigen. Es konnte aber 
nicht festgestellt werden, ob zuerst der Stärkeabbau oder die Vergröße- 
rung der Nucleolen einsetzte. Die Vorstellung von der ‚‚Fermentspeicher“- 
Natur der Nucleolen ist besonders von ZIEGENSPECK und seiner Schule 
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gefördert. Die Zizsenspeoksche Arbeitshypothese besagt nach Brek- 
HOLZ (1931): ,,Der Kern entwickelt die Profermente aus einem im toten 
Nucleolus befindlichen Depot hierfür. Das erfolgt unter Abspaltung von 
Körnchen und Lösen der Substanz derselben oder des Nucleolus zu 
Höfen. Diese gelangen aus dem Bereich des Kernes hinaus und geben 
ihm dabei amöboide Gestalt.“ Die Beobachtungen der vorliegenden 
Arbeit scheinen nicht im Widerspruch zu dieser Hypothese zu stehen, 
ja man kann sogar eine gewisse Ähnlichkeit mit den Ergebnissen von 
BIRKHOLZ feststellen. Sie fand ein pulsierendes Arbeiten der Kerne, 
indem charakteristische Reaktionen, wie Abspaltung von Körnchen, 
Nucleolenvergrößerung usw. wellenförmig verliefen. Sie wurden abwech- 
selnd bald stärker, bald schwächer, um dann wieder zuzunehmen. Denn 
„ein Kern kann, die Richtigkeit der ZiEGEnspEcKschen Arbeitshypo- 
these angenommen, nicht ins Unendliche Stoffe produzieren. Wenn der 
Nucleolus, das Depot für Fermente, erschöpft ist, so muß er sich wieder 
regenerieren, muß neue Kräfte sammeln“. Es liegt nahe, die auffälligen 
Größenunterschiede in den Kernen von Peperomia und Bryophyllum auf 
diese Weise zu erklären. Je nach dem Zustand und den Erfordernissen 
der Zelle werden bestimmte Stoffe vom Kern gebildet und im Nucleolus 
abgelagert, oder bei Bedarf diese Stoffe in gelöster Form an das Plasma 
wieder abgegeben. Beide Vorgänge werden nebeneinander herlaufen, 
aber bald der eine, bald der andere überwiegen. Die Kerne werden 
nicht alle in demselben Rhythmus arbeiten, dazu werden die physiolo- 
gischen Bedingungen in den einzelnen Zellen zu verschieden sein. 
Auf diese Weise könnte man die wechselnden Größen der Nucleolen 
verstehen. 

Ob allerdings für die Nucleolen der in dieser Arbeit untersuchten 
Pflanzen unbedingt eine Enzymnatur angenommen werden muß, er- 
scheint fraglich. Es ist wohl angebracht, sie vorläufig allgemeiner als 
Reservestoffbehälter im Sinne A. Meyers, als ,,Transitlager‘‘, zu be- 
zeichnen. Wenn man ältere Blätter von Bryophyllum daigremontianum, 
die schon im Tagesverlauf große Unterschiede des Nucleolenvolumens 
zeigten, etwas längere Zeit im Dunkelkasten auf zuckerfreier Lösung 
liegen ließ, so wurde das Nucleolarvolumen nicht nur verringert, sondern 
die Nucleolen verschwanden sogar im größten Teil der Kerne, und zwar 
anscheinend vollständig; jedenfalls konnte in den Kernen bei Beobachtung 
mit 90er Ölimmersion von Zeiß keine Spur mehr von ihnen entdeckt 
werden. Die Kerne behielten ihre normale Größe und Form. Wurden 
die Blätter dann wieder ins Tageslicht zurückgebracht, so erschienen 
nach kurzer Zeit die Kernkörperchen wieder und nahmen bald ihre nor- 
male Größe an (Tabelle 11). Auch bei jungen Blättern war ein Ver- 
schwinden der Nucleolen durch Hungern zu erreichen. Nur dauerte es 
hier bedeutend längere Zeit; ich möchte annehmen, weil die Kohlehydrat- 
vorräte sehr viel reicher waren. 
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Tabelle 11. Bryophyllum daigremonti 
Von 10 Kernen 


Von 10 
Datum | Beleuchtung sind Datum] Beleuchtung sind 
| ont 
— 26. 4 





15.4 frisch . | 2 Tage Tageslicht 2 
20. 4 5 Tage dunkel 5 28. 4. | 4 Tage Tageslicht | vereinzelt 
24.4 9 Tage dunkel 8 














Die Peperomia-Blätter verhielten sich anders. Hier sank das Nucleo- 
larvolumen auf eine bestimmte Größe, um dann bis zum kurz darauf 
stattfindenden Absterben des Blattes konstant zu bleiben. Bereits ZACHA- 
RIAS (1885) hatte an Laubblättern von Galanthus nivalis und Rosen 
(1896) an der Wurzelhaube von Vicia faba ein Auflösen der Nucleolen 
in alternden Zellen beobachtet. Die gleiche Beobachtung machten KIEHN 
(1917) und A. Meyer (1920) in absterbenden Gefäßen. ZAcHARIAS konnte 
die Lösung der Nucleolen durch Verdunkelung beschleunigen. Auch 
SCHILLER (1911) erreichte durch 24—48stündiges Verdunkeln ein Ver- 
schwinden von Nucleolen bei Antithamnion plumula. Es mag hier auch 
an die schon oben erwähnte Beobachtung von WEBER erinnert werden, 
wonach in den Schließzellen von Dahlia variabilis mittags nur vereinzelt 
ein Nucleolus angetroffen wurde, zu einer Zeit, wenn die Größe der 
Stärkekörner wesentlich abgenommen hat. Die Tatsache, daß die Nucle- 
olen der im Dunkelkasten auf zuckerfreier Lösung befindlichen Blätter 
bis zum völligen Verschwinden verkleinert werden können, während ein- 
fache Zuckerzugabe die Nucleolen anwachsen läßt, und daß es ferner 
genügt, die nucleolenfreien Bryophyllum-Blätter dem Licht auszusetzen, 
um sehr rasch wieder Nucleolen zu erhalten, zwingt uns wohl dazu, 
mit der Bezeichnung des Nucleolus als „Depot für Fermente‘‘ (BIRk- 
HOLZ 1931) sehr vorsichtig zu sein; denn ein so schneller Ab- und Auf- 
bau von so komplizierten und lebenswichtigen Stoffen ist doch wohl 
schwer verständlich. Es ist schwer zu entscheiden, solange wir in die 
Chemie des Kernkörperchens nicht tiefer eingedrungen sind, ob wir die 
Nucleolarstoffe als Reservestoffe oder als Profermente betrachten sollen. 
Eine Grenze zwischen beiden zu ziehen wird vorläufig wohl recht schwer 
fallen. Auch ein Vorkommen beider Stoffgruppen nebeneinander liegt 
selbstverständlich im Bereich der Möglichkeit. — In den Kernen der 
Blätter von Bryophyllum und auch in denen von Peperomia finden sich 
innerhalb der Kernkörperchen oft Vakuolen. Die Natur dieser Gebilde, 
ob normale Strukturen oder Artefakte, ist oft umstritten worden (Lite- 
ratur bei TiscHLER 1934). 

ZACHARIAS (1902) sah sie auch in lebenden Kernen der Pollenmutterzellen 
von Larix. Ebenfalls in lebenden Kernen beobachteten sie Vespovsky (1926/27) 
und Nimec (1930). Linspaver (1932) beobachtete eine Verkleinerung der Vaku- 
olen in der Epidermis von Mesembrianthemum, und Lenoir (1932) sah bei Cory- 
dalis innerhalb des Kernkörperchens sich bewegende Vakuolen, die verschmelzen 
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konnten. Während Liyspaver beim Kleinerwerden der Vakuolen bzw. wenn 
statt einer großen Vakuole unvermittelt mehrere kleine auftraten, fand, daß das 
Volumen des Nucleolus „in vereinzelten Fällen, aber durchaus nicht immer, zu 
zunehmen“ schien, berichtet DERMEN (1933), daß bei Callisia ein Einfluß der Größen- 
veränderung der Vakuolen auf die Größe des Kernkörperchens nicht festzustellen 
war. Er hält die Vakuolen selbst und auch ihr Erscheinen und Verschwinden 
für normale Erscheinungen. In Ernährungsversuchen sah er, daß beim Hungern 
die Vakuolen leichter verschwanden als bei einer Ernährung mit Zuckerlösungen. 
Andere Forscher (Gotmtsxr 1893; Huss 1906; Dor 1913; JacoBson-PaLAy 1920) 
geben dagegen an, daß die Vakuolen in dem Maße an Volumen zunehmen, wie die 
Nucleolarsubstanz im Zellstoffwechsel aufgebraucht wird. 


Die im lebenden Material beobachteten Vakuolen in den Kernkörper- 
chen von Bryophyllum und Peperomia waren ebenso homogen wie die 
Nucleolen, nur daß sie sich durch ein anderes Lichtbrechungsvermögen 
unterschieden. Innerhalb der Vakuolen wurden manchmal außerdem 
1—2 gerade noch sichtbare Körperchen festgestellt. Ein Nucleolus besaß 
selten mehr als eine Vakuole, dann aber gewöhnlich eine große Anzahl 
kleiner. Die Größe schwankte innerhalb der weitesten Grenzen: Mehr- 
mals wurden Nucleolen gefunden, bei denen die Vakuole fast den ganzen 
Raum ausfüllte. Die normale Nucleolarsubstanz bildete dann nur einen 
schmalen Reifen um die Vakuole. Die Form der Vakuolen war gewöhn- 
lich kreisförmig wie die der Nucleolen. Hatte dieser eine andere als eine 
kreisförmige Form, so paßte sich die Vakuole ihr in vielen Fällen an, 
aber nicht immer. Die Vakuolen waren besonders zahlreich und groß 
in gut ernährten Blättern anzutreffen. Abends waren in an der Pflanze 
befindlichen Blättern mehr Nucleolen vakuolisiert als am Morgen. Bei 
den Kulturen im Dunkelkasten besaßen die Blätter auf Zuckerlösung 
mehr und größere Vakuolen als die Blätter auf reinem Wasser. Nach 
längerer Zeit (4 Tage) waren die letzteren in der Regel vollkommen vakuolen- 
frei. In gut ernährten und im allgemeinen vakuolenreichen Blättern 
besaß nun aber nicht jeder Nucleolus eine Vakuole. Vielmehr wurden 
stets sowohl sehr große als auch kleine Nucleolen ohne Vakuole fest- 
gestellt. Auch bestand durchaus keine Beziehung zwischen Nucleolen- 
und Vakuolengröße. Wenn auch keine exakten Messungen wie die von 
DERMEN angestellt werden konnten, weil die Schnitte ziemlich rasch 
abstarben, sondern immer nur ein Querschnitt durch den jeweiligen Zu- 
stand eines Blattes beobachtet werden konnte, möchte ich doch mit 
DERMEN darin übereinstimmen, daß eine Größenänderung der Vakuole 
keinen Einfluß auf die Nucleolengröße hat. Über das Wesen dieser Ge- 
bilde läßt sich vorläufig nur aussagen, daß sie das Produkt irgendwelcher 
Lösungs- oder Abbauvorgänge innerhalb der Nucleolarsubstanz darstellen. 
Sie sind uns ferner ein Beweis für die innige Beziehung, die zwischen 
Nucleolus bzw. dem Kern und den physiologischen Vorgängen in der 
Zelle, besonders deren Kohlehydratstoffwechsel, bestehen. 

Die oft beobachteten ,,Hôüfe‘* um den Nucleolus sind ebenso wie die 
Vakuolen der Kernkörperchen ein Gegenstand der Meinungsverschieden- 
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heit hinsichtlich ihrer künstlichen oder normalen Struktur (Literatur 
bei TIsCHLER 1934). Die meisten Forscher sind jedoch heute wohl von 
ihrer Natur als Kunststrukturen überzeugt, und wir können mit TıscH- 
LER sagen, „daß die Nucleolarhöfe, höchstens von gewissen pathologischen 
oder die Grenze des Pathologischen streifenden Fällen abgesehen, Arte- 
fakte sind“. Auch in den lebenden Rasiermesserschnitten von Blättern 
der in dieser Arbeit untersuchten Pflanzen wurde Hofbildung um den 
Nucleolus häufig beobachtet. Die Kerne der durch den Schnitt verletzten 
Blattzellen wiesen meistens eine Ausflockung des Chromatins auf, ähn- 
lich wie es STRUGGER (1930) durch eine Behandlung der Kerne mit 
Kaliumnitrat erzielte. Bei einer Färbung mit Erythrosin wurde auch hier 
nur das ausgeflockte Karyotin angefärbt, während die Karyolymphe 
vollkommen farblos blieb. Meistens lag nun der Nucleolus dieser Kerne 
inmitten einer Zone verschiedener Breite eines vollkommen ungefärbten, 
glasklaren Mediums, um die rundherum die gefärbten Chromatinflocken 
sich in mehr oder weniger großer Dichte befanden. Auch in diesem Falle 
ist also der Hof als ein pathologisches Produkt anzusprechen. 

Die Frage, ob die Hofbildung auf eine Kontraktion des Nucleolus 
oder des Chromatins oder aller beider zurückzuführen ist, wurde ver- 
schieden beantwortet (TIscHLER 1934). Seit YAMAHA (1926, 1927) neigt 
man aber mehr und mehr der Ansicht zu, daß die Hofbildung wenigstens 
hauptsächlich durch eine Zurückziehung oder Lösung des Chromatins 
verursacht wird. Dies möchte ich auch bezüglich der untersuchten Kerne 
von Sedum, Bryophyllum und Peperomia annehmen. Denn die Höfe 
waren teilweise von einer derartigen Größe, wie sie von Nucleolen nor- 
malerweise nie erreicht wurde, und andererseits hielten sich die Kern- 
körperchen innerhalb der Höfe in Größenordnungen, die durchaus inner- 
halb der Variationsbreite lagen. Die Hofbildung wird durch eine Chro- 
matinkontraktion infolge Ausfällung verursacht worden sein, die infolge 
der Schädigung durch Verletzung der Zelle eintrat. Es sei noch erwähnt, 
daß auch in Zellen, die an die verletzten Zellen angrenzten, die also nicht 
unmittelbar durch den Schnitt verletzt worden waren, Ausfällung des 
Chromatins und Hofbildung in gleicher Weise beobachtet werden konnten. 


Das Gewebe am Wundrand. 

Es wurde auch versucht, etwaige physiologische Unterschiede zwischen 
den sich regenerierenden Zellen am Wundrande und den normalen Zellen 
mit Hilfe der plasmolytischen Methoden zu erkennen. Das vorliegende 
Material war nicht sehr geeignet dazu. Bei Bryophyllum daigremontianum 
haftete der Protoplast so fest an der Zellmembran an, daß das Gewebe 
meistens zusammenfiel und schrumpfte, bevor eine etwaige Plasmolyse 
bemerkt wurde und dadurch eine Beobachtung unmöglich machte. Bei 
Peperomia blanda dagegen war das Eintreten der Plasmolyse sehr gut 
zu erkennen. Ein Beobachtung von Plasmolyseort und Form erwies 
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sich aber auch hier als unmôglich, da bei einem gewissen Punkt der Plas- 
molyse die zarten Zellmembranen anfingen zu kollabieren. — Die Be- 
stimmung der grenzplasmolytischen Werte wurde ausgeführt an Blättern 
von Peperomia blanda, die 5—6 Tage nach der Verletzung auf feuchtem 
Filtrierpapier am Tageslicht ge- 








legen hatten und noch keine Zell- Tabelle 12. Peperomia blanda. 
teilung am Wundrand aufwiesen. | rn 

Zur Beobachtung wurden dieBlät- Nr. | Zellen | Wundrand | pifterenz 
ter quer zur Wundfläche in nicht (Mol Rohrzuckerlösung) 





zu dünne Schnitte mit dem Rasier- 
messer zerlegt und die einzelnen 
Schnitte auf die Schälchen mit 
dem Plasmolytikum (Rohrzucker) 


0,150 0,155 0,005 
0,170 0,175 0,005 
0,175 0,180 0,005 
0,170 0,180 0,010 
0,165 0,170 0,005 
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verteilt, oder aber ein Schnitt 0,180 0,010 
die verschiedenen Stufen hinauf- en a pred 
E ‚170 0,175 , 
geführt. e 0,165 0,175 0,010 

Die Tabelle 12 zeigt unsdas Er- ı 0,165 0,170 0,005 


gebnis der Messungen. Der grenz- 

plasmolytische Wert der Zellen am Wundrand liegt danach durchweg 
etwas höher als in den nicht regenerierenden Zellen. Die Differenz ist 
zwar klein, aber stets deutlich wahrnehmbar. Die an Stärkekörnern 
ärmeren regenerierenden Zellen sind also reicher an osmotisch wirksamen 
Stoffen, was ja wohl auch für diese besonders tätigen Zellen anzu- 


nehmen ist. 
Zusammenfassung. 

1. In verletzten Blättern von Peperomia blanda erfahren die Kerne 
der Wundrandzone eine Vergrößerung, die bereits von Hertz festgestellt 
worden ist. Das Wachstum dieser Kerne erfolgt gleichmäßig von der 
Verwundung an bis zu einem Zeitpunkt, an dem gewönhlich die Zell- 
teilung eintritt. Offensichtlich wird durch die Vergrößerung eine Tei- 
lungsfähigkeit der Kerne wiederhergestellt. Wird die Zellteilung durch 
ungünstige Verhältnisse verzögert, so bleibt das vergrößerte Volumen 
bestehen, bis eine Teilung möglich ist. 

2. Die Vergrößerung des Kernvolumens erfolgt sowohl durch Chro- 
matinwachstum als auch durch Quellung. 

3. Bei alten Blättern konnte kein direkter Einfluß der Ernährung 
auf das Kernwachstum festgestellt werden. In manchen Fällen traten bei 
der Kultur auf Zuckerlösung eine Verminderung des Kernwachstums 
und Verzögerung der Teilung ein; dies wird durch Schädigungen infolge 
Veränderungen im Wasserhaushalt der Zellen zu erklären sein. In jungen 
Blättern konnte dagegen durch gute Ernährung mit Zuckerlösungen 
sowohl das Kernwachstum als auch das Einsetzen der Teilung beschleu- 
nigt werden. Es besteht also ein grundlegender Unterschied im Verhalten 
alter und junger Kerne und Zellen. 
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4. Die Nucleolen am Wundrand erfahren ebenfalls eine Vergrößerung 
(Heıtz). Diese ist bei Peperomia geringer, bei den untersuchten Bryo- 
phyllum-Arten dagegen stärker als die der zugehörigen Kerne. Die 
Nucleolengröße läßt sich weitgehend durch die Ernährung beeinflussen. 

5. Auch im normalen, unverletzten Gewebe ist die Nucleolengröße 
vom Ernährungszustand abhängig. Durch Verdunkeln können die Kern- 
körperchen von Bryophyllum daigremontianum zum völligen Verschwin- 
den gebracht werden. Bei Peperomia blanda bleibt die Kerngröße nach 
Erreichen eines Minimums konstant bis zum Tode des Blattes. Eine 
starke Unregelmäßigkeit der Nucleolengröße wird als ein pulsierendes 
Arbeiten des Kernes gedeutet. 

6. Die Beziehungen zwischen Nucleolen und Kohlehydratstoffwechsel 
sind so groß, daß sogar ein täglicher Rhythmus festzustellen ist: In 
Blättern, die sich an der Pflanze befinden, sind am Nachmittag, zur Zeit 
der größten Kohlehydratspeicherung, die Nucleolen am größten, früh 
am Morgen dagegen am kleinsten. 

7. Vakuolen in den Kernkörperchen von Peperomia und Bryophyllum 
sind normale Gebilde, die bei stärkerem Kohlehydratstoffwechsel häufiger 
und größer zu finden sind als bei schlechter Ernährung. 

8. Aufgetretene Höfe um die Nucleolen werden als pathologische 
Gebilde in geschädigten Zellen angesprochen. 

9. Die Zellen am Wundrand haben einen etwas höheren grenzplas- 
molytischen Wert als die aus normalem Gewebe. 
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Kurze Mitteilungen. 
(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 
ZUR NATÜRLICHEN REGULATION 
DES EIWEISSSTOFFWECHSELS IN PFLANZEN. 


Von 
Kari PAECH. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 2. August 1934.) 

Einige in neuerer Zeit erschienene Beiträge (MoTHEes 1933) zu der 
Frage der Regulation des Eiweißauf- und abbaues in höheren Pflanzen 
unter natürlichen Bedingungen veranlassen uns, aus einer umfassenderen 
Untersuchung des Stoffwechsels höherer Pflanzen in Anaerobiose einige 
auf den Stickstoffstoffwechsel bezügliche Ergebnisse in kurzer Darstellung 
zu veröffentlichen. 

Wir beobachteten zunächst, daß diejenigen Blätter, die gegen abso- 
luten Sauerstoffentzug relativ widerstandsfähig sind, auch bei vielstün- 
digem Aufenthalt in reiner N,-Atmosphäre nur eine unbedeutende Eiweiß- 
spaltung aufweisen, welche höchstens derjenigen bei Verdunklung in 
Luft gleichkommt. In Blättern, die anaerob eine sehr kurze Lebensdauer 
haben (5—10 Stunden), tritt bei normalem Ernährungszustand überhaupt 
keine meßbare Proteolyse auf. Mit den ersten Anzeichen einer Zell- 
schädigung (Turgorverlust, Interzellularinfiltration, Chlorophyllverfär- 
bung) setzt jedoch sofort bei den einzelnen Objekten mit verschieden hoher 
Geschwindigkeit ein weitgehender Abbau der Eiweiße ein. Wir stellten 
daraufhin fest, daß bei jeder Störung oder Zerstörung der Zellstruktur 
durch künstliche Eingriffe wie Plasmolyse, Narkose, Erfrieren oder Zer- 
reiben in Gegenwart oder in Abwesenheit von O, eine spontane ,,Akti- 
vierung‘ der Proteolyse einsetzte. Nach diesen Erfahrungen achteten 
wir beiden Versuchen, die etwas über die natürlichen Umstände des Eiweiß- 
umsatzes aussagen sollten, ganz besonders sorgfältig darauf, daß das Blatt- 
material bis zu Ende tatsächlich intakt blieb, oder wir registrierten die 
beobachteten Schädigungen genau nach Art und Zeit ihres Auftretens. 
So gewinnen wir aus weitgehend variierten Versuchsreihen, aus denen 
unten einige Zahlen mitgeteilt werden sollen, folgende Vorstellung von 
dem natürlichen Verlauf des Eiweißumsatzes in grünen Blättern: die 
Steuerung nach Auf- oder Abbau der Eiweiße geschieht durch die Menge 
der wirksamen Kohlehydrate und der im „löslichen N“ enthaltenen NH,- 
Fraktion in der Weise, daß die im Minimum vorhandene Komponente 
durch eine Zunahme oder Abnahme gleichsinnig den Eiweißumsatz nach 
sich zieht. Der Eiweißspiegel in jedem Augenblick ergibt sich also 
nach Gesetzen der chemischen Massenwirkung im intakten Protoplasten 
aus dem jeweiligen Gehalt an Kohlehydrat (Monosaccharid) und NH,- 
Stickstoff, ohne daß die beteiligten Fermente den Vorgang nach Richtung 
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und Ausmaß entscheidend beeinflussen; denn natürlicherweise ist von 
ihnen soviel vorhanden, daß der Umsatz den eingetretenen Massenver- 
schiebungen nie merklich nachhinkt. Wir kommen auf Grund mancher 
eigenen Beobachtung und zahlreicher Literaturangaben sogar zu der 
Ansicht, daß der gesamte Stickstoffumsatz in Blättern, soweit er sich auf 
Ammoniak bzw. Ammoniumsalze, Amide, Aminosäuren und N-haltige 
Basen erstreckt, ein einziges System chemischer (enzymatischer) Gleich- 
gewichtsreaktionen darstellt. Sie sind durch Hineinwirken des Kohle- 
hydratfaktors bei intakter Plasmastruktur ineinander verzahnt und beein- 
flussen sich gegenseitig in Richtung und Ausmaß durch chemische Massen- 
wirkung. (Wir kommen somit auf Vorstellungen, wie sie in neuerer Zeit 
ENGEL 1929 schon ziemlich klar entwickelt hat.) An keiner Stelle dieses 
Systems scheint der Fermentgehalt als begrenzender Faktor aufzutreten, 
so daß also im natürlichen Geschehen bei den Stickstoffumsetzungen einer 
Fermentaktivierung keinerlei Auswirkungsmöglichkeit geboten wird. 
Welche Teilreaktionen wir uns in diesem komplexen System im einzelnen 
vorzustellen haben, und wieweit wir schon etwas über ihre quantitative 
Zuordnung sagen können, muß in der späteren ausführlichen Darlegung 
erörtert werden. Hier wollen wir nur einfügen, daß eine solche Gleich- 
gewichtsreaktion natürlich auch die oxydative Desaminierung der 
a-Aminosäuren ist, in welcher der Sauerstoff als Reaktionspartner ent- 
sprechend seiner Konzentration in Wirksamkeit zu treten vermag. 

Unsere Erkenntnis läuft also darauf hinaus, daß in der Sphäre des 
pflanzlichen Eiweißstoffwechsels einzig die Veränderung der chemisch 
wirksamen Konzentration an Kohlehydraten und an Ammoniak-N eine 
regulatorische Wirkung ausübt, ohne daß eine sehr umständlich zu 
denkende und in vielen Fällen ,,unzweckmaBige“ Aktivierung oder Para- 
lysierung der beteiligten Katalysatoren durch Außenfaktoren (Sauerstoff- 
konzentration!) einzugreifen brauchte. Außer dieser ,, Regulation“, die 
den Auf- und Abbau in gleicher Weise umgreift, haben wir als Möglichkeit 
einer ,,Aktivierung“‘ der eigentlichen Proteolyse die Störung der Plasma- 
struktur festgestellt. Damit ist im Grunde genommen keine vollkommen 
neue Einsicht gewonnen, denn im Extrem wirkt sich dieser Sachverhalt 
als der längst bekannte und als Autolyse bezeichnete Vorgang der post- 
mortalen Eiweißhydrolyse aus. Im ganz normalen Entwicklungsablauf 
mancher Pflanzen wird dieser Weg einer raschen Proteinspaltung 
beschritten, wenn z. B. bei manchen Blütenblättern mit dem Welkwerden 
schlagartig ein Abbau der Eiweiße einsetzt (SCHUMACHER 1932). Aber 
auch weit langsamer ablaufende Proteolyse, wie sie bei Wasserentzug 
durch Welken, Plasmolyse oder Erfrieren beobachtet wurde, ist unter 
diese Art der ,,Aktivierung‘‘ zu subsumieren. Wieweit wir nach unseren 
Erfahrungen die synthetisierenden Fermente des Eiweißstoffwechsels 
als ,,zellgebunden“ ansprechen müssen, mag noch dahingestellt bleiben ; 
jedenfalls findet das Hineinspielen des Kohlehydratfaktors in den Eiweiß- 
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aufbau nur in der völlig intakten Zelle statt. Zur experimentellen Belegung 
unserer Ansicht vor allem im Hinblick auf die neuerdings behauptete 
regulatorische Wirkung des Sauerstoff,,potentials“ ist nachzuweisen: 

1. daß der Eiweißabbau im intakten Blatt bei Zutritt und bei völligem 
Fehlen von O, annähernd gleich stark vor sich geht, und zwar parallel zum 
stetigen Verbrauch der Kohlehydrate durch Atmung, 

2. daß unter gleichen äußeren Umständen (z. B. der Sauerstoffkon- 
zentration) und bei gleichem Blattmaterial lediglich durch Zufuhr oder 
durch Wegnahme einer der an der Eiweißbildung beteiligten Komponenten 
(Zucker oder NH,), sofern sie im Minimum ist, Synthese oder Hydrolyse 
hervorgerufen werden kann, 

3. daß durch die Störung der Zellstruktur auf die verschiedenste 
Weise bei Zutritt und bei Fehlen von O, schlagartig Proteolyse einsetzt, 

4. daß die Zellschädigung Ursache, 
und nicht Folge der Proteolyse ist, 

5. daß die in der Natur beobachte- 
ten extremen Fälle von Eiweißgehalt 
und -umsatz zwanglos aus unserem 
Erklärungsschema folgen. 

Stunden Zu 1. Wir haben an intakten Spar- 

Abb. 1. Verlauf derProteolysein Spar- annia-Blättern die Intensität der Ei- 
dauer in Stunden, Ordinate: gespalte- weißspaltung in Stickstoffatmosphäre 
nes Eiweiß in Prosent des zu Ver und bei Verdunklung an der Luft ver- 
verdunkelt, © anaerob, 4 Tod in folgt. Die Befunde, die in der beigegebe- 

Ae ri nen Abbildung dargestellt sind, erweisen 
sinnfällig die Unabhängigkeit der Hydrolyse von der O,-Tension der 
Umgebung, dagegen ihre direkte Parallele zum Verschwinden der Kohle- 
hydrate durch Atmung. Eine ähnliche Feststellung wurde bereits von 
PALLADIN (1888) an Triticum-Pflänzchen gemacht. 

Zu 2. Ein sehr einfacher Weg, diesen Punkt zu stützen, schien uns 
darin gegeben, daß wir durch längeres Verdunkeln abgeschnittener 
Blätter ein Absinken des Kohlehydratvorrates in ihnen erstreben und 
damit gleichzeitig eine Abnahme der Eiweiße und eine entsprechende Zu- 
nahme der löslichen Stickstoffverbindungen erreichen, und daß wir ver- 
suchen, durch rasche Zufuhr von Glukose diesen Vorgang umzukehren. 
Durch Analyse von gegenständigen Fiederblättchen von Phaseolus multi- 
florus stellten wir den Ausgangsgehalt an Eiweiß fest; er betrug z. B. 
86,5% des Gesamt-N. Nach 95 Stunden Verdunklung bei 23° war der 
Eiweiß-N auf 80,8% vom Gesamt-N gesunken, es waren also 6,6% des 
vorhandenen Eiweißes gespalten worden. Solche Blätter infiltrierten wir 
mit 4%iger Glukoselösung und ließen im Dunkeln aus den Interzellularen 
das Wasser wieder verdunsten. Nach 24 Stunden wurden die Blätter 
analysiert, der Eiweißgehalt war auf 83,6% vom Gesamt-N gestiegen. Es 
ist also nicht nur die Eiweißspaltung in den letzten 24 Stunden auf- 
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gehalten worden, sondern von dem bei 95 Stunden Verdunklung hydroly- 
sierten Eiweiß ist im Dunklen lediglich durch Erhöhung der Zuckerkon- 
zentration in den Zellen die Hälfte in 24 Stunden regeneriert worden. 

Zu 3. In einer kleinen Tabelle zeigen wir einen charakteristischen 
Verlauf der Eiweißspaltung in Anaerobiose. 


Blättchen von Triticum sativum, 14 Tage alt. 

















Temperatur | „Dauer der An: | Kivelsepaltu Zustand der Blätter 
z > „ vollkommen serre VIER 
turgeszent, ungeschädi 
30° 23 17,3 alle Blätter schlaff, einige 
bräunlich 
30° 24 48,5 50% der Blätter schon braun 


Es ist ersichtlich, daß mit einem merklichen Turgorverlust gleichzeitig 
eine gesteigerte Eiweißzersetzung auftritt, während im ungeschädigten 
Blatt auch bei völliger Abwesenheit von Sauerstoff nur ein ganz gering- 
fügiger Abbau stattfindet. Daß auch in reinem Sauerstoff im geschädigten 
Blatt eine rasche Proteolyse abläuft, wiesen wir nach, indem wir z.B. 
ein Primärblatt von Phaseolus multiflorus in Kältemischung abtöteten 
und darauf für 5 Stunden in eine Atmosphäre von 100% O, bei Zimmer- 
temperatur brachten. Es wurden 3,8% des vorhandenen Eiweißes abge- 
baut. Ähnliche Ergebnisse erhielten wir beim Narkotisieren von Blättern 
mit stärkeren oder schwächeren Narkotikumdosen: bei Zellschädigung 
setzt ein für jedes Objekt verschieden rascher und weitgehender Abbau 
der Eiweiße ein. 

Zu 4. Daß die gesteigerte Proteolyse Folge und nicht Ursache der 
Schädigung ist, kann man mit einiger Wahrscheinlichkeit schon aus den 
vorstehend mitgeteilten Befunden entnehmen. Einwandfrei nachweisen 
läßt es sich dort, wo gleichlaufend mit der Zellschädigung Veränderungen 
auftreten, die die Wirksamkeit der proteolytischen Fermente hemmen. 
Günstige Objekte für solche Versuche bilden Blätter mit extrem saurem 
Zellsaft, der bei Schädigung des Protoplasten auch an den Reaktionsort 
der eiweißspaltenden Enzyme gelangt und durch eine starke py-Ernied- 
rigung deren Tätigkeit vollkommen stillegt. Dann werden zwar die 
üblichen Absterbevorgänge wie an anderen Blättern aber keine Eiweiß- 
hydrolyse zu bemerken sein. Wir haben mit verschiedenen Blättern experi- 
mentiert und bei allen unsere Vermutung bestätigt gefunden. Blätter von 
Begonia semperflorens wurden bei 18° 15 Stunden anaerob gehalten, sie 
waren nach 10 Stunden bereits vollkommen abgetötet. Der Eiweißgehalt, 
in einer Kontrollbestimmung an ähnlichen Blättern festgestellt, betrug 
vor dem Versuche 89,4% vom Gesamt-N, nach Ende des Versuches 
87,9% ; das entspricht den individuellen Verschiedenheiten, die auf- 
treten können, weil in diesem Falle ganze wechselständige Blätter mit- 
einander verglichen werden mußten. 

Planta Bd. 22. 53 
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Zu 5. Unter diesem Punkte müßten eine große Zahl Beobachtungen 
über besonders auffällige Eiweißverhältnisse in Pflanzen erörtert werden, 
z. B. die Bildung bzw. der Abbau der Proteine in reifenden Samen und 
Früchten, in dicken Speicherorganen, in austreibenden Samen und Rhi- 
zomen, in den Kotyledonen des wachsenden Keimlings usw. Da wir uns 
in unseren Untersuchungen zunächst auf die Aufhellung des Stickstoff- 
umsatzes in Blättern beschränkt haben, greifen wir als Beispiel die pana- 
schierten Blätter von Acer Negundo heraus. Seit den eingehenden Unter- 
suchungen von SCHUMACHER (1928) wissen wir, daß sich die panaschierten 
Blätter von den normal grünen durch einen geringen Kohlehydrat- und 
Eiweißgehalt und durch einen entsprechend höheren Gehalt an löslichen 
N-Verbindungen unterscheiden. SCHUMACHER hat bereits nachgewiesen, 
daß ein ursächlicher Zusammenhang zwischen geringem Kohlehydrat- 
gehalt auf der einen Seite und niedrigem Eiweißspiegel neben großen 
Mengen löslicher N-Verbindungen auf der anderen Seite besteht: bei 
Fütterung mit Zucker setzt sofort eine Eiweißbildung ein. Wir haben 
auf anderem Wege als er, nämlich durch Infiltration mit Glukose- 
lösung bzw. Wasser, dieselbe Feststellung gemacht und leiten daraus 
ab, daß in panaschierten Blättern die Kohlehydrate für die Eiweiß- 
synthese im Minimum sind, während ein Überschuß von löslichen N-Ver- 
bindungen vorliegt. In normal genährten grünen Blättern liegen die Ver- 
hältnisse gerade entgegengesetzt, hier kann durch Zufuhr von Zucker 
keine weitere Eiweißsynthese erzwungen werden, wohl aber durch 
künstliche NH,-Ernährung, wie das unzählige Male in der Literatur an- 
gegeben ist. Wir haben aber noch eine andere Versuchsanstellung gewählt, 
um durch den Vergleich der panaschierten mit den grünen Blättern eine 
sichere Stütze für unsere Anschauung zu gewinnen. Nimmt man an, daß 
das durch die Chlorophyllassimilation erzeugte hohe ,,Oxydationspoten- 
tial“ die günstigere Eiweißbilanz in grünen Blättern gegenüber den pana- 
schierten aufrecht erhält, dann müßten beim anhaltenden Verdunkeln 
die grünen Blätter ein rascheres Absinken ihres Eiweißspiegels erkennen 
lassen als die panaschierten, die gewissermaßen in einem Zustand per- 
manenter Verdunklung beharren und durch Abschneiden vom Stamme 
nicht in dem Maße „aus dem Gleichgewicht‘ gebracht werden dürften. 
Sind jedoch die von uns geltend gemachten Faktoren für die natürliche 
Regulation des Eiweißumsatzes zutreffend, so dürften die durch einen 
Überschuß an löslichen Kohlehydraten und durch reichlich vorhandene 
Stärke ausgezeichneten grünen Blätter erst viel langsamer mit einem 
Abbau ihres Eiweißes einsetzen, während die panaschierten Blätter 
sofort mit dem Aufhören der Zufuhr von Kohlehydrat, das bei ihrer Eiweiß- 
synthese im Minimum ist, auch ein Absinken ihres Eiweißgehaltes erleiden 
müßten. Unsere Versuche bestätigen die letzte Überlegung. Grüne ab- 
geschnittene Blätter von Acer Negundo 75 Stunden bei 23° verdunkelt, 
zeigen eine ganz geringe Eiweißhydrolyse, 2,6—3,6% des vorhandenen 
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Eiweißes, in den panaschierten Blättern sinkt der Eiweißgehalt in der- 
selben Zeit um 8,9—12,1%, obwohl die panaschierten Blätter von vorn- 
herein viel eiweißärmer sind; denn bei ungefähr gleichem Total-N pro 
Frischgewicht in beiden Blattsorten ist in grünen davon 90%, in pana- 
schierten nur 60% als Eiweiß angelegt. 

Wir halten durch diese experimentellen Befunde unsere Anschauung 
zunächst für hinreichend gesichert. Unsere Versuche laufen in der Rich- 
tung einer quantitativen Erfassung einzelner Teilsysteme weiter. Die 
kritische Sichtung der einschlägigen Literatur, in der wir bislang kein 
einziges zu unserer Ansicht im Widerspruch stehendes experimentelles 
Resultat, wohl aber viele ungenaue und abwegige Deutungen gefunden 
haben, muß der ausführlichen Arbeit vorbehalten bleiben. Mit ein paar 
Worten wollen wir jedoch auf die eingangs zitierten Arbeiten von MoTHEs 
eingehen. Bei einem Teil seiner Versuche, in denen vermeintlich wegen 
O,-Mangel Proteolyse festgestellt wird, war, wie der Verfasser beiläufig 
angibt, das Blattmaterial teilweise oder total geschädigt. Bei anderen 
Versuchen sind durch unregelmäßige Belichtung und Verdunklung 
unkontrollierbare Kohlehydratverhältnisse geschaffen. In denjenigen 
Experimenten, bei denen tatsächlich im Dunkeln nach Infiltration von 
Aminosäuregemischen in normalgenährte oder N-arme Blätter eine von 
der O,-Konzentration in gewissen Grenzen abhängige Eiweißsynthese 
gefunden wurde, beruht die Wirkung des Sauerstoffes wahrscheinlich 
auf seinem Eingreifen in das System der oxydativen Desaminierung der 
Aminosäuren. Wir halten es nämlich keinesfalls für bewiesen sondern für 
außerordentlich zweifelhaft, daß das Blatt die durch künstliche Hydro- 
lyse der Sameneiweiße gewonnenen Aminosäuren direkt zu Eiweiß zu- 
sammenfügt. Viele Beobachtungen machen es wahrscheinlich, daß jeder 
Eiweißaufbau von NH, und den entsprechenden C-Gerüsten ausgeht, 
wobei die Aminosäuren (beim Aufbau also!) eine ganz flüchtige Durch- 
gangsstufe bilden und in so aktiver Form entstehen, daß sie unmittelbar 
„zusammenschießen‘“. In der Morxesschen Versuchsanstellung bedeutet 
also hohe O,-Konzentration stärkere Desaminierung der infiltrierten 
Aminosäuren, die zu größeren Mengen NH, führt, aus dem sich bei hin- 
reichendem Kohlehydratvorrat Eiweißsynthese ergibt. Bei Ausschluß 
des Kohlehydratfaktors durch Störung der Zellstruktur in Narkose 
findet in seinen Versuchen auch bei 100% O, und reichlich Aminosäuren 
keine Synthese statt. 





Literaturverzeichnis. 


Engel: Planta (Beri.) 7, 133 (1929). — Mothes: Ber. dtsch. bot. Ges. 51, 31 
(1933). — Flora (Jena) N. F. 28, 58 (1933). — Palladin: Ber. dtsch. bot. Ges. 6, 
205 (1888). — Schumacher: Planta (Berl.) 5, 161 (1928); Jb. Bot. 75, 581 (1932). 


53* 











ÜBER DEN SCHWEFELSTOFFWECHSEL DER PFLANZEN. 
(Vorläufige Mitteilung.) 


Von 
K. MoTkes und W. SPECHT 
(Halle a. d. 8.). 


(Eingegangen am 12. September 1934.) 


Bei unseren Untersuchungen (Morues 1933) über die Bedeutung der 
reduzierten Schwefelverbindungen für die Fermentaktivität und über 
die Wandlung, die der Eiweißschwefel erfahren kann, haben wir die große 
Lücke in unseren Kenntnissen des Gesamtumsatzes der Schwefelkörper 
als sehr störend empfunden und, wie bereits bekanntgemacht, uns diesem 
Problem in einer besonderen Arbeit zugewandt. Wenn wir von den 
Leistungen einiger spezialisierter Bakterien absehen, wissen wir über 
den Schwefelstoffwechsel der Pilze und der autotrophen höheren Pflanzen 
bisher nicht viel mehr als daß der Schwefel im allgemeinen in hoch- 
oxydierter Form als Schwefelsäure aufgenommen und bis zum Sulfid- 
körper (Cystin bzw. Cystein und Methionin) reduziert wird. Weder die 
Bedingungen dieser Reduktion noch die Zwischenkörper sind bekannt. 
Wenn wir von den zahlenmäßig zurücktretenden Pflanzen absehen, die 
Lauch- und Senföle enthalten, können wir grob folgende Gruppen von 
Schwefelverbindungen unterscheiden: A. hochoxydierten Schwefel in 
Gestalt von Sulfaten und Esterschwefelsäuren; B. Nichtsulfatschwefel 
als Eiweißschwefel und „Neutralschwefel“. Der sog. Neutralschwefel, 
ein nicht glücklich gewählter, aber zunächst beibehaltener Ausdruck 
der tierphysiologischen Literatur, besteht im wesentlichen aus reduzierten 
Verbindungen mit Sulfidcharakter (R—SH, R—S— Alkyl, R—S—S—R). 
In besonderen Fällen mögen auch halboxydierte Schwefelkörper darunter 
fallen. In den von uns gewählten Pflanzen kommt das aber praktisch 
nicht in Frage, so daß Neutralschwefel als reduzierter Schwefel aufzu- 
fassen ist. 

Es fiel uns bei orientierenden Versuchen auf, daß zu anaerober Lebens- 
weise neigende Organismen oder Organe (z. B. Hefe) reicher an Neutral- 
schwefel sind als streng aerobe (Laubblätter), in denen in der Fraktion 
des Nichteiweißschwefels die Schwefelsäuren überwiegen. Jedoch sind 
diese Verhältnisse schwankend und unterliegen der Veränderung im Laufe 
der Entwicklung der Organismen und unter dem Einfluß äußerer Be- 
dingungen. Jedenfalls zeigte sich, daß nach Anaerobiose bei Hefe und bei 
grünen Blättern der Neutralschwefel mit hohen Werten erscheint, 
während bei guter Durchlüftung die Sulfate vorherrschen. Als wir dann 
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diese wechselnde Verteilung von oxydierter und reduzierter Phase bilanz- 
mäßig zu fassen versuchten, zeigte sich, daß es im Stoffwechsel nicht allein 
eine Reduktion der Sulfate, sondern auch eine Rückoxydation der Sulfide 
zu Sulfaten gibt. Darin unterscheidet sich bei den sonstigen vorhandenen 
Parallelen der Schwefel vom Stickstoff. Hier liegt eine Beziehung zum 
tierischen Stoffwechsel vor. Auch das Tier ist zur Oxydation des Schwefels 
bis zur Schwefelsäure fähig. Es vermag aber nicht erneut die Reduktion 
durchzuführen. So bedarf das Tier zu seiner Existenz der Zufuhr von Cystin 
durch die Nahrung. Die Pflanze reduziert und oxydiert aber den Schwefel. 
In ihr ist die Schwefelsäure Anfangs- und Endprodukt des Schwefelumsatzes ; 
sie nimmt deshalb eine zentrale Stellung ein. 

Die Reduktion der Schwefelsäure erfolgt nicht nur bei Sauerstoffmangel, 
sondern auch in ausgesprochener Oxybiose, dann aber sehr langsam, 
gewissermaßen im Tempo des Verbrauchs von Schwefel zur Eiweiß- 
synthese. Diese oxybiontische Sulfatreduktion geht nur bei genügendem 
Kohlehydratvorrat vor sich. Sie führt nicht zur Vermehrung des Neutral- 
schwefels und vor allem nicht zur Anhäufung von Sulfhydrylgruppen. 
Beachtlicherweise beobachtet man sowohl bei Hefe als auch bei Laub- 
blättern, daß bei größerem Vorrat an Neutralschwefel und für die Eiweiß- 
synthese günstigen Bedingungen nicht allein diese abläuft, sondern gleich- 
zeitig Sulfat gebildet wird. Ob wir es hier mit einem Kreislauf vom 
Neutralschwefel über Sulfat zum Eiweiß zu tun haben oder mit einer gleich- 
mäßigen Abhängigkeit von Eiweißsynthese und Sulfatbildung von den- 
selben Bedingungen, kann noch nicht entschieden werden. Besonders 
auffällig sind die Verhältnisse in reifenden Bohnensamen. Diese ent- 
halten nur Spuren von Neutralschwefel, in den Schalen überwiegt die 
Schwefelsäure, in dem Nährgewebe des Embryos der Eiweißschwefel, der 
auf Kosten der Schwefelsäure zunimmt. 

Die Rückoxydation zu Sulfat erfordert die Bereitstellung von löslichen 
Sulfiden (Eiweißschwefel läßt sich ohne vorherige Mobilisation nicht 
oxydieren). Geben wir der Pflanze Sulfide im Ernährungsversuch (in 
Gestalt von Cystein oder Thioglycose), oder schaffen wir einen hohen 
Sulfidspiegel durch im Hungerversuch erzwungenen Eiweißabbau, so 
erfolgt eine rapide Umwandlung der Sulfide zu Sulfat, wenn Sauerstoff 
da ist. Die dabei auftretende Schwefelsäure hemmt aber ihre eigene Bil- 
dung, wenn sie nicht weggeschafft wird. Dies geschieht entweder (bei 
alkalischer Pufferung) durch Salzbildung oder durch Bindung der Säure 
an Alkohole (Esterbildung), was aber eine gute Kohlenstoffversorgung 
der Pflanze voraussetzt. 

Zu der einen neuen Tatsache der Rückoxydation des Schwefels in 
Hefe und höheren Pflanzen kommt als zweite die große Bedeutung der 
Esterschwefelsäuren. Diese sind chemisch sicher nicht einheitlich. Unsere 
weiteren Untersuchungen sollen dies klären, und es scheint Fälle zu geben 
(Sinalbin), wo die Esterbildung eine Art Entgiftung eines im Stoffwechsel 
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gebildeten Phenols bedeutet. Doch gehört diese in der tierischen Physio- 
logie viel untersuchte, weil häufigere und pharmakologisch wichtigere 
Erscheinung im Pflanzenreich zu den selteneren Sonderfällen. Viel wich- 
tiger sind die Fälle, wo die Esterbildung zu wenig stabilen Produkten 
führt, deren organischer Anteil ebenso schnell bereitgestellt wie verbraucht 
werden kann und deshalb wohl in engster Beziehung zum Kohlehydrat- 
umsatz stehen muß. Alkalisches Medium hemmt bei Hefe die Esterbildung. 
Dieser Vorgang ist als ein gegenseitiges Abfangen von Alkohol und Schwefel- 
säure aufzufassen und allgemein biologisch als eine Entgiftung der Säure 
zu bezeichnen. Doch ist damit die Rolle der Esterschwefelsäuren nicht 
erschöpft. Wenn man sulfatreiche Blätter oder Hefe zur Bildung von 
Sulfid zwingt, zeigt sich primär eine Umwandlung des Sulfates in Ester- 
schwefelsäure. Es wird noch längere Zeit beanspruchen, ehe wir den 
Chemismus der dabei entstehenden Substanzen geklärt haben. Doch 
wollen wir hier schon die Frage aufwerfen, ob nicht diese Ergebnisse 
dafür sprechen, daß die Schwefelsäure erst nach Bindung an organische 
Substanzen reduziert wird. 

Für die streng aeroben Pflanzen ist jedenfalls die Schwefelsäure die 
stabile Form des Nichteiweißschwefels. Da sie nicht nur primäres Produkt 
einer Stoffaufnahme, sondern auch sekundäres einer Stoffumwandlung, 
immer aber bereit zur Reduktion und damit zu neuerlicher Assimilation 
ist, müssen wir sie als eine Art Reservestoff betrachten. Daß daneben auch 
Disulfide als physiologisch inaktive und schwer lösliche Körper ebenfalls 
zur Deponierung von Schwefel geeignet sind, wird dadurch nicht aus- 
geschlossen. Jedenfalls beobachtet man bei schwefelreichen Leguminosen 
gelegentlich das Vorhandensein eines stabilen Neutralschwefels. Schärfer 
tritt der Unterschied zwischen Sulfat und Sulfid in den Leitungsbahnen 
hervor. Unter verschiedensten Bedingungen zeigen diese (bei Phaseolus, 
Vicia, Atropa, Phytolacca) neben geringen Mengen von Eiweißschwefel 
absolut und relativ außerordentlich hohe Schwefelsäurewerte (Sulfate 
und Ester) gegenüber Spuren von „Neutralschwefel“. Wir möchten 
demnach in den Schwefelsäuren die eigentliche Wanderform des Schwefels 
sehen. Das erscheint auch verständlich, wenn man bedenkt, daß unter den 
Körpern der Nichtsulfatschwefelgruppe die Sulfhydryle (z. B. Cystein) 
außerordentlich unbeständig und aktiv sind und geradezu zerstörend 
wirken können, und die entsprechenden stabilen Disulfide (Cystin) nur 
geringe Löslichkeit aufweisen. 

Über den Eiweißschwefel ist zu dem oben schon Mitgeteilten wenig 
hinzuzufügen. Er spiegelt Aufbau und Abbau der Eiweiße in ähnlicher 
Weise wieder, wie wir das früher auf Grund der Stickstoffanalysen dar- 
gelegt haben. Kohlenstoffhunger und Anaerobiose führen zum Schwund 
des Eiweißschwefels. Besonders instruktiv ist das bei der Hefe, weil sie 
Sauerstoffabschluß besser vertragen kann als höhere Pflanzen. So kann 
man bei Kohlenstoffhunger im Stickstoffstrom in schwach saurem Medium 
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den Eiweißschwefel innerhalb 24 Stunden stark herabdrücken !. Im alka- 
lischen Medium läuft dieser Vorgang langsamer ab ; außerdem bleiben dabei 
die entstehenden SH-Körper nicht liegen, sondern werden trotz Sauerstoff- 
ausschluß oxydiert bzw. dehydriert, zum Teil bis zum Sulfat, wenn auch 
mit sehr geringer Geschwindigkeit und niemals quantitativ. 

Nachdem die große stoffwechselphysiologische Bedeutung der aktiven 
Sulfhydrylkörper (Cystein, reduziertes Glutathion) und ihre leichte bio- 
logische Umwandlung in Disulfide bekanntgeworden war, vermutete be- 
kanntlich Hopkins in dem ,,Redoxsystem“ SH «> S—S einen Katalysator 
der Oxydation. Indessen sind Zweifel geäußert worden, ob es sich hierbei 
wirklich um ein echtes Redoxsystem handelt, weil die Forderung einer 
thermodynamisch reversiblen Oxydation nicht voll erfüllt zu sein scheint. 
Obwohl diese Dinge noch keineswegs völlig geklärt und offenbar zunächst 
nur zu starr formuliert worden sind (vgl. MicHAELIS, 8. 152f. und Bumm, 
S. 893), berühren sie nur die direkte Bedeutung des Systems für die bio- 
logische Oxydationskatalyse. Soweit die Aktivierung von Fermenten 
(Papain) durch Sulfhydrylgruppen in Frage steht, genügt die Forderung, 
daß das System „physiologisch“ reversibel ist, d.h. daß unter Mit- 
wirkung lebender Substanz die Oxydation der Sulfhydrylgruppen leicht 
wieder rückgängig gemacht werden kann, wobei über den Mechanismus 
selbst noch nichts ausgesagt wird. Das ist aber von uns in zahlreichen 
Versuchen für Hefe und Phanerogamen erwiesen worden. Im Gegensatz 
zum Tier ist für pflanzliches Material dieses System reduzierter und oxy- 
dierter Stufen wesentlich zu weiten. Die Vorgänge spielen nicht allein 
zwischen SH und S—S, sondern zwischen SH und SO). Daß dabei eine 
ganze Reihe von Zwischenstufen durchlaufen werden muß, ist selbst- 
verständlich, auch wenn sie bisher nicht gefunden sind, und daß die 
Zwischenstufe des. Disulfides oft vermiBt wird, liegt vielleicht daran, 
daß die Oxydation darüber hinausgeht, sei es nun, daß sie schnell durch- 
schritten oder daß sie überhaupt übersprungen oder umgangen wird 
(tierphysiologische Literatur hierzu bei BUMM und NEUBAUER). 


Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft und der Akademikerhilfe 
danken wir für die Förderung unserer Arbeiten. 
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1 Dabei ergaben sich interessante, aber noch völlig ungeklärte Verschiebungen 
des S:N-Verhältnisses in der Eiweißfraktion zugunsten des N, was auf chemische 
Veränderung eiweißartiger Körper deutet. 








Autorenverzeichnis. 


ALMOSLECINER, ELFRIEDE. Die Hefe 
als Indikator für Wuchsstoffe. S. 515. 
Boas, FRIEDRICH. Über Ionenwirkun- 


in Wurzeln, die mit Eryihrosin ver- 

giftet sind. S. 404. 

Bünnıng, Erwin. Elektrische Poten- 
an seismonastisch ge- 

reizten Staubfäden. S. 251. 

der Walddichte und der Vegetation 

Pollenanalyse. 8S. 109. 


HERMANN. Größenänderungen 
von Kern und Nucleolus im Blatt- 
gewebe. S. 767. 


GaBRIELSEN, E. K. Untersuchungen 
über den Kohlenstoffhaushalt einer 
Gewächshauspflanze im Winter bei 
Tageslicht und mit elektrischer Zu- 
satzbeleuchtung. S. 180. 

HARTISCH, JOHANNES. Stoffwechsel- 
physiologische Untersuchungen über 
die Blattrollkrankheit der Kartoffel- 
pflanze. S. 692. 

Heim, Jonannes. Über die Anlegung 
des Karpells von Potainogeton tri- 
choides Cham. et Schlecht. S. 443. 

HERRMANN, F. siehe H. ScHROEDER. 
S. 468. 

HerzoG, ROBERT. Anatomische und 
experimentell morphologische Unter- 
suchungen über die Gattung Salvinia. 
S. +30. 

Hrusf, Kart. Über die Chromo- 
somenstruktur in infraroten Strahlen. 
S. 685. 

Kian, ViLém. Radiotropismus bei 
Pflanzen, festgestellt an Keimlingen 
von Pharbitis hispida. S. 462. 





KIEcHHEIMER, F. Uber Tsugapollen 
aus dem Tertiär. S. 171. 

Koch, Kurr. Untersuchungen über den 
Quer- und Längstransport des Wuchs- 
stoffes in Pflanzenorganen. S. 190. 

Kuessanow, A. L. Die Photosynthese 
grüner Früchte und ihre Abhängigkeit 
von der normalen Tätigkeit der 
Blätter. 8.240. 

Meyer, FRrrz Jürcen. Ein neues 
Objekt für die Demonstration des 
Transpirationsstromes und der Wir- 
kungsweise der Leitbündelverbindun- 
gen. S. 567. 

Moruess, K. und W. Srecur. Uber den 
Schwefelstoffwechsel der Pflanzen. 
(Vorläufige Mitteilung.) S. 800. 

NAWwASCHIn, M. S. siehe P. K. ScHKwAR- 
NIKOW. 8. 720. 

Paauw, F. van DER. Der Einfluß der 
Temperatur auf Atmung und Kohlen- 
säureassimilation einiger Grünalgen. 
S. 396. 

— Zur Methodik der Kohlensäureassi- 
milationsmessung. Ein Vergleich 
zwischen der Apparatur nach War- 
burg und der nach van der Paauw. 
S. 393. 

Pazcx, Kart. Zur natürlichen Re- 
gulation des Eiweißstoffwechsels in 
Pflanzen. S. 794. 

PravSıt, SverisLav. Ein Beitrag zur 
Entsteh geschichte der Quer- 
tracheiden bei den Koniferen. 8. 23. 

PRINGSHEIM, E. G. Über Oxytrophie 
bei Chlorogonium. S. 146. 

— Untersuchungen zu Uspenskis Eisen- 
hy vothese der Algenverbreitung. 
S. 269. 

ProPacx, H. Cytologische Unter- 
suchungen an Antirrhinum. I. Mit- 
teilung: Die Embryosackentwicklung 
und die Reifeteilungen in den Pollen- 
mutterzellen von Antirrhinum majus. 
S. 368. 

RamsHorn, Konran. Experimentelle 
Beiträge zur elektrophysiologischen 
Wachstumstheorie. S. 737. 

Reiss, ExisaBeTH. Tonische Wirkungen 
der Schwerkraft. S. 543. 

















= ———p—— — 





Autorenver 


RENNERFELT, E. Untersuchungen über 
die Salzaufnahme bei Aspergillus niger. 
8. 221. 

SCHANDERL, Huco. Ein Aktinometer 
für botanische Zwecke. S. 428. 

Scuxwarnikow, P. K. Über die Größe 
der meristematischen Zellen von tri- 
somen Pflanzen von Crepis tectorum. 
8. 375. 

— und M. S. NawascHin. Uber die 
Beschleunigung des Mutationsvor- 
ganges in ruhenden Samen unter dem 
Einfluß von Temperaturerhéhung. 
S. 720. 

ScHocH-BoDMER, HELEN. Zum Hetero- 
stylieproblem:  Griffelbeschaffenheit 
und Pollenschlauchwachstum bei Fa- 
gopyrum esculentum. S. 149. 

SCHROEDER, H. und F. HERRMANN. 
Über die Kohlenhydrate und den 
Kohlenhydratstoffwechsel der Laub- 
blätter. III. Mitteilung. Verfahren 
zur Bestimmung von Glukose und 
Fruktose in Mischlösungen und ihre 
Anwendung auf Extrakte aus Pflan- 
zenorganen. S. 468. 

SILBERSCHMIDT, Karu. Die Verteilung 
proteolytischer Aktivität in den Sten- 


Planta Bd. 22. 





ichni 805 


gelteilen von normalen Pflanzen und 
Pfropfungen. 8. 313. 

SILBERSCHMIDT, KarL. Weitere Ver- 
suche über die N-Verteilung in Pfrop- 
fungen und Stecklingen. 8.1. 

SPECHT, W. siehe K. Moruzs. $. 800. 

STUBBE, H. Studien über heteroploide 
Formen von Antirrhinum majus L. 
I. Mitteilung: Zur Morphologie und 
Genetik der Trisomen Anaemica, 
Fusca, Purpurea, Rotunda. S. 153. 

Trott, WiLmeLm. Über den Bau der 
Rhachis und seinen Einfluß auf die 
Spreitenbildung von Fiederblättern. 
S. 80. 

Uurov4, A. Über die hormonale Natur 
der Hemmungswirkung der Blätter 
bei Bryophyllum crenatum. S. 411. 

Wuurr, Heinz Drepricn. Lebendfär- 
- bungen mit Chrysoidin. S. 70. 

Zevcu, L. Untersuchungen zum Wasser- 
haushalt von Pleurococcus vulgaris. 
S. 614. 

ZicKLER, H. Genetische Untersuchun- 
gen an einem heterothallischen Asko- 
myzéten (Bombardia lunata nov. spec.) 
S. 573. 








ah 











11 
—— sé = 




















